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RÉSUMÉ 
 
 
 
 
Cette thèse concerne un processus de navigation appelé intégration du trajet, utilisé par de 
nombreuses espèces de vertébrés et d'arthropodes pour revenir à leur nid. Il s'agit d'un 
processus qui ne nécessite que des informations générées par le mouvement même du sujet. Il 
peut donc fonctionner dans un environnement ne comportant aucuns repères spatiaux. Dans 
une première partie, l'intégration du trajet est étudiée au plan théorique, en examinant de 
manière précise et détaillée les différentes formalisations mathématiques susceptibles de 
modéliser ce processus de navigation dans ses aspects les plus spécifiques, comme la 
production d'un biais directionnel. Dans une seconde partie, l'intégration du trajet est étudiée 
au plan expérimental chez deux espèces de mammifères, le hamster et le chien. Les 
performances de retour de ces animaux après différents trajets ont été analysées en termes 
d'erreurs systématiques et aléatoires. Le biais directionnel observé a été comparé avec les 
prédictions des modèles théoriques. 
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I - INTRODUCTION 
 
On peut définir l'intégration du trajet comme un processus par lequel un animal qui se 
déplace combine les informations translationnelles et rotationnelles engendrées par son 
déplacement pour réactualiser son emplacement courant par rapport à son point de départ, ou 
ce qui revient formellement au même, l'emplacement de son point de départ par rapport à sa 
position courante. Il s'agit donc d'un processus dynamique de mémorisation spatiale qui 
permet, aux erreurs d'estimation près, à un animal de connaître la distance et la direction de 
son point de départ. L'animal n'est pas supposé mémoriser l’ensemble du trajet parcouru 
depuis son point de départ (ce qui serait très coûteux en termes de charge mnésique) pour 
refaire au retour le trajet-aller à l'envers (ce qui serait très coûteux en termes d'énergie et de 
temps). Seule la relation spatiale existant entre l'emplacement courant de l'animal et 
l'emplacement du point de départ est mémorisée, et doit être réactualisée en permanence au 
fur et à mesure du déplacement. L'intégration du trajet n'est bien sûr pas le seul processus 
permettant de mémoriser un emplacement (cf. Poucet & Benhamou 1997 pour une revue de 
question sur les différents processus de mémorisation spatiale chez le rat). La spécificité de 
l'intégration du trajet réside dans sa capacité à reposer sur l'utilisation exclusive d'informations 
auto-générées lors du déplacement. En d'autres termes, il permet à un animal de revenir en 
ligne droite à son point de départ même en l'absence de repères extérieurs. On trouve des 
preuves de son existence dans pratiquement tout le règne animal. 
 Déjà Piéron (1904), puis Cornetz (1911), avaient remarqué que, si l'on déplace 
latéralement une fourmi retournant à son nid, celle-ci continue sa marche dans la même 
direction et parcourt une distance égale à celle la séparant de son nid au moment où elle a été 
déplacée. L'étude de l'orientation des fourmis par intégration du trajet a depuis été poursuivie 
de manière intensive. Dans une expérience restée célèbre, Santschi (1911) montrait grâce à un 
carton et un miroir que les fourmis peuvent utiliser le soleil pour maintenir un cap: elles font 
systématiquement demi-tour lorsque l'azimut solaire est décalé de 180° (le soleil étant masqué 
par le carton et reflété de l'autre côté dans le miroir). La fourmi du désert, Cataglyphis fortis, 
est ainsi capable, en utilisant l'azimut solaire, d'effectuer de spectaculaires déplacements dans 
un environnement dépourvu de repères: Wehner & Wehner (1990) en donne un exemple dans 
lequel une fourmi du désert, après avoir parcouru un trajet-aller de près de 600 m de long pour 
trouver une proie à 140 m de son nid, s'est avérée capable de revenir à son nid en suivant un 
trajet-retour quasiment linéaire. De nombreuses études se sont focalisées sur les mécanismes 
biologiques utilisés par ces hyménoptères pour maintenir une direction constante de marche 
lors du trajet-retour en relation avec l'azimut solaire. On sait maintenant que les fourmis, et 
plus généralement les hyménoptères, sont capables de compenser le mouvement apparent du 
soleil au cours de la journée et même, lorsqu'il est masqué par des nuages, d'inférer sa 
direction en analysant le pattern de polarisation de la lumière provenant d'un coin de ciel bleu 
(Wehner 1984, 1992, 1994; Wehner & Wehner 1986, 1990, Wehner et al. 1996). Une boussole 
biologique (basée sur l'azimut solaire, le pattern de polarisation du ciel ou le champ 
magnétique terrestre) permet non seulement de maintenir un cap lors du trajet retour, mais 
aussi, comme nous le verrons plus loin (chapitre III, paragraphe 3.1), d'estimer statiquement 
les changements de direction lors du trajet-aller. 
 L'intégration du trajet par les hyménoptères a également beaucoup été étudiée chez les 
abeilles. Cela implique une difficulté méthodologique supplémentaire dans la mesure où les 
abeilles, contrairement aux fourmis, effectuent les trajets aller et retour en volant plutôt qu'en 
marchant, même si certaines études ont concerné des abeilles forcées à marcher (Bisetzky 
1957). Un des intérêts majeurs de l'étude de l'intégration du trajet chez les abeilles est que ce 
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processus fournit non seulement à une butineuse le moyen de revenir à sa ruche à partir d'une 
source de nourriture éloignée, mais aussi que l'information de direction et de distance 
pertinente est transmise aux autres butineuses de la colonie au travers de la fameuse "danse en 
huit". L'orientation des abeilles s'est retrouvée ces dernières années au centre d'une polémique 
fort intéressante. Gould (1986; voir aussi Gould & Towne 1987) ont prétendu, pour expliquer 
leurs remarquables performances navigationnelles à grande distance, que les abeilles 
disposeraient d'une carte cognitive de leur environnement. Cartwright & Collett (1987) puis 
Dyer & Seeley (1989) ont cependant montré que les performances des abeilles pouvaient 
s'expliquer plus parcimonieusement sans évoquer une hypothétique carte cognitive. De 
nombreuses expériences ont confirmé par la suite que les abeilles s'orientent à grande distance 
en recourant à un processus non-cartographique impliquant largement l'intégration du trajet 
(associée à une reconnaissance visuelle de certains lieux privilégiés; Wehner & Menzel 1990; 
Wehner & Wehner 1990; Wehner et al. 1990, 1996; Dyer 1991, 1996; Dyer et al. 1993; 
Kirchner & Braun 1994; Menzel et al. 1996). 
 D'autres ordres d'insectes ont, dans une moindre mesure, été étudiés du point de vue de 
leur capacité à intégrer leur trajet-aller. On peut citer par exemple le récent travail de Durier & 
Rivault (1999) sur les larves de blatte commune Blattella germanica. Des études ont aussi été 
menées depuis longtemps chez d'autres groupes d'arthropodes, notamment sur l'araignée  
Agelena labirynthica (Görner 1958; Seyfarth et al. 1982; Görner & Class 1985; Mittelstaedt 
1985; Moller & Görner 1994; Vogt & Görner 1994) et des crustacés comme le cloporte du 
désert Hemilepistus reaumuri (Hoffmann 1984) ou les crabes violonistes Uca lactea et Uca 
vomeris (Zeil 1998). Chez ces deux dernières espèces, on peut noter une caractéristique 
amusante. Les crabes violonistes sont capables de se déplacer aussi bien en avant qu'en arrière, 
mais c'est évidemment en locomotion latérale qu'ils sont les plus rapides. Lorsqu'un crabe 
violoniste quitte son trou, il se réoriente en permanence au cours de son déplacement afin de 
conserver un côté systématiquement orienté vers son point de départ. Cela lui permet, en cas 
de danger, d'y revenir très rapidement pour se mettre à l'abri. 
L'intégration du trajet a bien entendu été aussi étudiée chez les vertébrés, et notamment 
chez les mammifères. Seuls quelques travaux partiels ont concerné d'autres groupes comme 
les oiseaux (Von St Paul 1982; Wiltschko & Wiltschko 1982), les amphibiens (Endler 1970) ou 
les lézards (Duelli 1975). L'intégration du trajet chez les mammifères a essentiellement été 
étudiée chez plusieurs espèces de rongeurs, tels que la gerbille de Mongolie, Meriones 
unguiculatus (Mittelstaedt & Mittelstaedt 1980, 1982), le hamster doré, Mesocricetus auratus 
(Etienne et al. 1985, 1986, 1988, 1990, 1991), la souris commune, Mus musculus (Alyan & 
Jander 1994; Alyan 1996) et le surmulot, Rattus norvegicus (Abraham et al. 1983; Benhamou 
1997a). Très peu de données empiriques existent pour d'autres ordres de mammifères. On peut 
cependant noter qu'il existe de nombreux travaux concernant l'intégration du trajet chez 
l'homme, mais il est difficile de relier ces travaux à ceux effectués sur d'autres espèces car, à 
quelques exceptions près (par exemple Sauvé 1989), ils se situent dans un contexte 
psychologique spécifiquement humain (cf. la revue de question de Loomis et al. 1998). 
Ces dernières années, le processus d'intégration du trajet a surtout été considéré au plan 
théorique comme un moyen nécessaire (mais non suffisant) à un animal pour construire une 
carte cognitive. Suite à la polémique mentionnée plus haut, cette idée est maintenant largement 
abandonnée en ce qui concerne les abeilles et plus généralement les invertébrés, mais reste 
d'actualité en ce qui concerne les mammifères. De fait, lorsque l'on s'intéresse aux capacités 
d'orientation d'un animal, et a fortiori d'un mammifère, avec la volonté d'étudier les processus 
psychobiologiques sous-jacents, on est souvent amené à considérer la question de la carte 
cognitive. Ce concept est déjà ancien: il a été introduit par Tolman (1948). Par la suite, O'Keefe 
& Nadel (1978) sont les premiers à en donner une définition opérationnelle. Dès le début de 
leur livre, O'Keefe & Nadel (1978) mettent l'accent sur la question des référentiels utilisés par 
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un animal pour mémoriser l'emplacement des lieux. Après avoir examiné, dans une 
perspective historique, le point de vue philosophique de nombreux penseurs et 
mathématiciens (notamment Leibniz, Berkeley, Poincaré, et Kant), à propos de la nature 
absolue ou relative de l'espace, ils défendent l'idée que l'espace est représenté par le système 
nerveux sous une forme absolue, de nature euclidienne, au sein de laquelle les différents lieux 
seraient adressés indépendamment de la position du sujet. Dans leur livre désormais célèbre, 
l'intégration du trajet, appréhendée sous la forme très générale d'une utilisation des 
informations engendrées par la locomotion, apparaît comme un des moyens permettant à 
l'animal de construire une carte cognitive de son environnement, plutôt qu'un processus de 
navigation à part entière. Cette idée a par la suite été approfondie par différents auteurs. En 
particulier, Gallistel & Cramer (1996) ont repris l'hypothèse d'un espace euclidien absolu 
proposée par O'Keefe & Nadel (1978) en mettant spécifiquement l'accent sur un mécanisme 
d'intégration du trajet (au sens large) qui permet à l'animal d'adresser dans un référentiel 
cartésien arbitraire (coordonnées X et Y) sa position courante ainsi que les emplacements des 
différents lieux marquants et des repères rencontrés au cours de son déplacement. Leur 
proposition formalise ainsi, sur la base d'un mécanisme d'adressage d'apparence très simple, 
une carte cognitive qui est similaire aux cartes routières ou aux plans urbains qui nous sont si 
familiers et qui s'avèrent finalement si pratiques.  
Considérons en effet un animal s'aventurant dans un environnement nouveau. Il part 
d'un lieu donné qui servira de point-origine O à un référentiel cartésien dont les axes OX et OY 
sont choisis arbitrairement (l'axe OX peut par exemple correspondre à la direction initiale du 
déplacement, et l'axe OY est simplement orthogonal à l'axe OX au point O). Au cours de son 
déplacement, l'animal réactualise sa position courante dans ce référentiel cartésien en utilisant 
les informations engendrées par son propre déplacement (cf. chapitre III, paragraphe 1.1 pour 
une formalisation de l'intégration du trajet en coordonnées cartésiennes). Au cours de son 
déplacement, l'animal rencontre un lieu intéressant L (par exemple un trou pouvant servir 
d'abri, ou un rocher pouvant servir de repère). Il va mémoriser les coordonnées cartésiennes 
(XL,YL) de ce lieu, qui correspondent de fait à celles de l'emplacement que l'animal occupe à 
l'instant i où il a atteint le lieu en question (XL=Xi, YL=Yi). Un animal capable d'estimer 
visuellement à distance la direction et la distance du lieu L considéré par rapport à sa propre 
position courante peut même, en théorie, directement déduire les coordonnées cartésiennes de 
ce lieu (sans y aller physiquement) en combinant les informations visuelles et celles fournies 
par l'intégration du trajet. Un animal qui explore un environnement nouveau va donc pouvoir 
établir une carte cognitive à coordonnées cartésiennes de cet environnement au fur et à mesure 
qu'il se familiarise avec lui. 
Que la navigation cartésienne animale ait seulement été récemment modélisée de 
manière rigoureuse semble indiquer qu'il s'agit là d'une proposition théorique novatrice. Il n'en 
est rien. Cette méthode de navigation était déjà utilisée, sous une forme légèrement différente, 
par les navigateurs antiques. Elle n'a été abandonnée que récemment avec l'arrivée des 
technologies modernes comme le satellite. Durant des siècles, les navigateurs enregistraient à 
intervalles réguliers la direction suivie par leur bateau par rapport au nord, et la distance 
parcourue dans cette direction. Ces informations étaient consignées physiquement à l'aide de 
pions sur une tablette circulaire appelé "renard" qui indiquait ainsi à tout moment la direction 
et la distance auxquelles se situait le bateau par rapport à son port de départ (cf. Maurer 1993 
pour une description détaillée). Cette méthode, dite de navigation à l'estime (dead-reckoning) 
constitue donc une forme particulière d'intégration du trajet où l'emplacement du bateau est 
exprimé en coordonnées polaires dans un référentiel défini par le port de départ et la direction 
du nord. Elle est encore utilisée sur les navires et les gros avions comme système de secours, 
en faisant appel aux moyens techniques les plus modernes (utilisation de gyroscopes très 
précis et calcul informatique notamment). Au-delà de la simple utilisation du renard, les 
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anciens navigateurs reportaient l'emplacement des lieux marquants rencontrés (côtes, îles, 
écueils, récifs) sur un plan. C'est ainsi que les premières cartes nautiques ont été établies puis 
amendées, corrigées et étendues au fur et à mesure des voyages maritimes successifs. 
Comme nous l'avons vu plus haut, la capacité d'un animal à intégrer son trajet pour 
garder en mémoire et réactualiser l'emplacement relatif de son point de départ est maintenant 
bien établie chez de très nombreuses espèces. Cette capacité confère à la navigation 
cartésienne une certaine plausibilité biologique, au moins chez les mammifères. Par ailleurs, il 
a été montré, chez le rat, que la mémorisation d'un emplacement relativement à des repères 
extérieurs nécessitait également l'utilisation des informations engendrées par le déplacement 
de l'animal (McNaughton et al. 1991, 1995). Un tel résultat a également contribué à renforcer 
l'idée que le rôle de l'intégration du trajet était, au moins chez les rongeurs et plus 
généralement chez les mammifères, essentiellement lié à la construction d'une carte cognitive 
de l'environnement. Cependant, la mémorisation d'un lieu relativement à des repères extérieurs 
n'implique pas nécessairement, loin s'en faut, le recours à une carte cognitive euclidienne (voir 
notamment Benhamou 1996, 1997b), et les informations auto-générées au cours du 
déplacement sont probablement utilisées indépendamment pour d'une part contribuer à 
mémoriser un lieu en relation avec des repères visuels extérieurs, et d'autre part réactualiser 
l'emplacement relatif du point de départ du trajet par rapport à la position courante de l'animal 
(Poucet & Benhamou 1997). De plus, aucune preuve n'a encore été apportée qu'un animal 
intègre son trajet en recourant à un référentiel cartésien, ni qu'il mémorise l'emplacement des 
lieux marquants rencontrés au cours de son déplacement dans ce même référentiel. 
L'intégration du trajet peut être modélisée de différentes manières (cf. chapitre III). Sa 
formulation dans un référentiel cartésien n'est qu'une possibilité parmi d'autres. C'est 
pourquoi, avant même d'imaginer que l'intégration du trajet puisse éventuellement servir dans 
une quelconque construction d'une représentation mentale de l'espace, nous devons, plus 
modestement, nous intéresser à ce processus de navigation pour lui-même, voir quelles sont 
ses potentialités et quelles sont ses limites, en particulier chez les mammifères. C'est le sujet 
même de cette thèse. Sa matière a, pour partie, déjà fait l'objet de publications internationales, 
tant au plan théorique (Benhamou & Séguinot 1995; Maurer & Séguinot 1995) qu'au plan 
expérimental (Séguinot et al. 1993, 1998). 
Pour la clarté de l'exposé, il est nécessaire avant d'entrer dans le vif du sujet de faire une 
brève mise au point terminologique. Les déplacements considérés dans le cadre de cette thèse 
s'expriment dans un cadre bidimentionnel (espace-plan) plutôt que tridimensionnel, bien que 
la troisième dimension (verticale) puisse être très importante pour certaines espèces, 
arboricoles par exemple. Remarquons cependant que la gravité confère à cette troisième 
dimension un statut particulier. La position d'un animal dans un espace-plan est définie 
(relativement au système de coordonnées dont est muni l'espace-plan) conjointement par son 
emplacement, correspondant au lieu qu'il occupe dans cet espace, et l'orientation de son 
corps, ou plus précisément de sa tête. Pour simplifier, l'orientation de la tête est assimilée à la 
direction du déplacement. L'adressage (et la mémorisation) d'un point quelconque de l'espace 
nécessite un référentiel (système de coordonnées) qui, dans le cas particulier d'un espace-plan,  
peut être défini par un point-origine et une direction de référence. Dans le cadre de l'intégration 
du trajet, le référentiel peut être lié à l'environnement ou à l'animal. Dans le premier cas, le 
point-origine correspond généralement au point de départ du trajet-aller et la direction de 
référence peut être purement arbitraire, ou correspondre à une direction environnementale 
particulière, par exemple l'azimut solaire pour une espèce disposant d'une boussole solaire. 
Dans le second cas, le point-origine correspond à l'emplacement courant de l'animal, et la 
direction de référence est fournie par la direction courante de son déplacement. 
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II - CADRE GÉNÉRAL 
 
1. HISTORIQUE 
 
1.1. L'émergence du concept d'intégration du trajet 
 
Pendant longtemps, au cours du 19ième siècle notamment, la capacité d'un animal de 
revenir à son gîte a été âprement discutée dans le cadre de l'étude de l'instinct (cf. la synthèse 
publiée par Jaccard 1932). Darwin (1873) compléta cette approche par le concept de 
"navigation à l'estime", qu'il emprunta aux navigateurs humains. Il suggéra que l'existence d'un 
"sens musculaire" capable d'enregistrer les déplacements actifs et passifs suffirait à un animal 
pour revenir à son point de départ. Cette hypothèse s'accordait mal cependant à ce que l'on 
savait sur l'activité musculaire, et elle ne pouvait pas prendre en compte les déplacements 
passifs, qui n'impliquent aucune action musculaire. Murphy (1873) résolut la difficulté par une 
analogie mécanique en invoquant l'existence d'un hypothétique organe suspendu dans le 
cerveau (une sorte de pendule) capable d'enregistrer à l'insu du sujet les modifications de sa 
vitesse et de sa direction de déplacement. Il jetait là les bases de la théorie du "sens 
labyrinthique" qui devait être largement développée par la suite. 
Déjà Flourens (1830) avait constaté que des oiseaux ayant subi une détérioration des 
canaux semi-circulaires ont des mouvements corporels désordonnés. Il en conclut que ces 
canaux devaient former un organe périphérique dans lequel siégeraient les "forces 
modératrices" du mouvement. Cependant Flourens (1830) ne pensa pas à relier ses résultats à 
l'étude des capacités d'orientation et du sens de la direction du point de départ trajet. Le rôle 
des canaux semi-circulaires restait confiné au maintien de l'équilibre. Ce n'est donc que vers la 
fin du 19ième siècle que certains y voient l'explication de ce "grand mystère" de l'orientation des 
pigeons voyageurs, supposés alors déterminer la direction de retour par navigation à l'estime. 
Ainsi, Exner (1893) suggéra que les oiseaux s'orientaient en utilisant leur oreille interne dans 
un processus de navigation à l'estime tel que l'avait proposé Darwin (1873). Selon Bonnier 
(1898), la théorie labyrinthique permettait d'expliquer (chez les vertébrés supérieurs) à la fois 
"l'orientation directe vers le point de départ du trajet" (le sens de l'orientation) et "l'orientation 
constante vers le centre de la terre" (le sens de l'équilibre). 
A la même époque, d'autres chercheurs étaient d'un avis différent. Reynaud (1898), pour 
rendre compte de l'orientation des pigeons voyageurs, proposait la "loi du contre-pied" selon 
laquelle le trajet-retour s'effectuait grâce à une simple mémoire motrice conduisant l'animal à 
refaire à l'envers son trajet-aller. De même, Claparède (1903) et plus encore Piéron (1904), qui 
travaillaient sur l'orientation des insectes (dénués de système labyrinthique) estimaient que la 
mémoire motrice jouait un rôle prépondérant, voire même exclusif dans l'orientation des 
insectes revenant à leur nid. Plus tard, des expériences menées sur les fourmis par Cornetz 
(1910) et Brun (1915) démontrèrent que ces animaux étaient capables de revenir en ligne 
droite au point de départ de leur trajet-aller, c'est-à-dire de prendre le raccourci pour "fermer le 
polygone" plutôt que de reprendre les détours du trajet-aller à l'envers. Une synthèse de ces 
premiers travaux expérimentaux est publiée peu après par Jaccard (1932). 
L'idée sous-jacente à tous ces travaux est qu'un animal qui se déplace à partir d'un lieu 
où il souhaite revenir (son nid par exemple) laisse derrière lui "un fil d'Ariane". Selon les 
premières conceptions en vogue à la fin du 19ième siècle, l'animal se contentait de remonter le fil 
pour revenir à son nid. Les conceptions plus récentes apparues dans le premier quart du 20ième 
siècle considérèrent que, en quelque sorte, l'animal tendait d'abord le fil pour pouvoir rentrer 
en ligne droite (Bonnier 1900; Wehner & Wehner 1990). Il restait alors à déterminer par quels 
processus biologiques un animal peut réaliser cela. L'étude de tels processus implique avant 
tout que la tâche de retour au gîte soit correctement formalisée. Cette formalisation est 
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nécessaire pour bien appréhender quelles sont les variables pertinentes que l'animal doit 
prendre en compte pour réussir à rentrer en ligne droite à son nid. Ce n'est pourtant que très 
tardivement, dans la seconde moitié du 20ième siècle, que les premières formalisations ont vu le 
jour. La première, à ma connaissance, est due à Jander (1957), qui a développé l'hypothèse 
d'un moyennage arithmétique des directions, que nous allons examiner maintenant. Cette 
hypothèse conduit à une formalisation mathématiquement incorrecte. Elle a néanmoins le 
grand mérite d'avoir initié tout un travail de modélisation de l'intégration du trajet qui se 
poursuit encore aujourd'hui. 
 
1.2. L'hypothèse d'un moyennage arithmétique des directions 
 
Comme nous le verrons plus loin (chapitre III, paragraphe 1.1), la formulation générale 
du processus d'intégration du trajet se ramène à un simple problème de cinématique 
(déterminer l'emplacement courant d'un mobile lorsqu'on connaît les paramètres de son 
déplacement et leur évolution au cours du temps). Bien que les outils mathématiques pour 
résoudre ce type de problème soient disponibles depuis près de trois siècles, ce n'est que 
relativement récemment qu'une première formalisation de l'intégration du trajet chez l'animal a 
vu le jour. Pourtant, Murphy (1873) avait déjà suggéré que l'intégration continue des variables 
du mouvement permettait de résoudre le problème, et les navigateurs au long cours 
connaissaient depuis longtemps la solution (au moins en ce qui concerne le problème de la 
direction) de manière empirique en recourant à la navigation à l'estime à l'aide d'un renard. Il a 
finalement fallu attendre la seconde moitié du 20ième siècle, et la "révolution cybernétique" pour 
voir des chercheurs s'intéresser au comportement animal en général, et aux mécanismes 
d'orientation en particulier, en recourant explicitement à un formalisme mathématique jusque-
là réservé à la physique. 
Le premier pas a été franchi par Jander (1957). Cet auteur cherchait à rendre compte de 
la direction du déplacement prise par des fourmis par rapport à une source lumineuse. Il avait 
observé que des fourmis qui apprennent à s'orienter selon un trajet direct vers un but en 
présence de deux sources lumineuses clignotant alternativement, puis ensuite testées avec une 
source lumineuse unique fixe (non clignotante), choisissaient alors de s'orienter dans la 
direction moyenne pondérée par le temps respectif d'illumination des deux sources 
clignotantes. Jander (1957) a initialement formalisé cette situation ainsi. Considérons un 
animal se déplaçant en ligne droite. Notons q1 la direction du mouvement par rapport à une 
source lumineuse clignotante L1, et q2 la direction de mouvement par rapport à une autre 
source lumineuse clignotante L2, et T1 et T2 les temps respectifs d'illumination des deux 
sources. La direction résultante F choisie par l'animal en présence d'une source lumineuse 
unique et non clignotante s'écrit alors : 
 
F = (q1 T1 + q2 T2) / (T1 + T2)  
 
Jander (1957) généralisa son approche en considérant que, dans les conditions 
naturelles, il n'existe généralement qu'une seule source lumineuse (le soleil pour un animal 
diurne) mais que le trajet d'un animal n'est pas direct. La direction du mouvement par rapport 
à la source lumineuse n'est donc pas constante (ni restreinte à deux angles de vue en 
alternance) mais peut varier de manière continue au cours du temps. Il proposa alors la 
formule générale suivante pour un animal se déplaçant d'un instant initial i à un instant final f : 
  
F = ò i
f
 q(t) dt / (f-i) 
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F représente donc la direction de l'emplacement de l'animal à l'instant f par rapport au point de 
départ et la direction de référence fournie par la source lumineuse. Si l'on préfère considérer le 
trajet comme une suite de n pas discrets plutôt que sous une forme continue, on obtient alors 
la formule suivante:  
 
Fn =S
n
i=1 ti qi / S
n
i=1 ti 
 
où qi est la direction du mouvement de l'animal au cours du i
ième pas de durée ti (qui peut être 
assimilé à la longueur du pas lorsque l'animal se déplace à vitesse constante tout le long de son 
trajet). Dans cette formalisation, la vitesse linéaire de l'animal est implicitement considérée 
comme étant constante. La durée de chaque pas i peut donc être remplacé par sa longueur Pi. 
On obtient:  
 
Fn =S
n
i=1 Pi qi / Ln 
 
où Ln=S
n
i=1Pi est la longueur totale du trajet après n pas. 
La direction résultante F est donc supposée égale à la moyenne arithmétique pondérée 
des directions prises aux cours du déplacement. Jander (1957) suggéra que ce modèle de 
moyennage directionnel pouvait expliquer comment les abeilles revenant à la ruche 
transmettaient la direction de l'emplacement de la nourriture, bien qu'elles aient suivi un trajet-
aller comportant de nombreux détours. Il pensait ainsi que son modèle était 
mathématiquement exact, bien qu'il soit incomplet puisqu'il ne fournit aucune valeur de 
distance mais seulement une valeur de direction. 
Le recours à une moyenne pondérée est a priori une bonne idée pour des variables 
linéaires, mais pas pour des variables angulaires. Ces dernières ne sont définies qu'à modulo 
360° (ou 2p radians) près. Elles ne peuvent donc pas être moyennées comme des variables 
linéaires. La raison en est simple: la moyenne arithmétique de n variables est la somme de ces 
variables divisée par le nombre de variables, n. La somme de n variables angulaires est 
toujours possible: c'est aussi une variable angulaire qui ne sera définie qu'à modulo 360° près. 
C'est la division par le nombre de variables qui pose problème: la moyenne arithmétique 
angulaire n'est alors définie qu'à 360°/n près, et peut donc prendre des valeurs complètement 
fantaisistes. C'est pourquoi la formule de Jander (1957) ne peut pas produire un résultat 
correct, sauf lorsque toutes les variables angulaires sont proches numériquement les unes des 
autres: la moyenne arithmétique fournit alors un résultat proche de celui de la moyenne 
angulaire exacte (qui est déterminée par un calcul trigonométrique; cf. par exemple Batschelet 
1981). C'était le cas lors des expériences de Jander (1957). Cela a donné à cet auteur l'illusion 
que la direction résultante pouvait être estimée simplement comme la moyenne arithmétique 
des directions locales du mouvement. Ce formalisme ne peut donc pas être généralisé mais il a 
longtemps été considéré à tord comme mathématiquement correct. Il a fallu attendre la 
publication des travaux de Barlow (1964), puis de Mittelstaedt & Mittelstaedt (1973, 1982) 
pour disposer enfin d'un formalisme mathématique correct (basé sur une décomposition 
trigonométrique; cf. chapitre III, paragraphe 1.1).  
 
2. MESURES BIOLOGIQUES DES PARAMÈTRES DU DÉPLACEMENT 
 
2.1. Paramètres utiles 
 
Un déplacement est un phénomène spatio-temporel par lequel un animal effectue 
certaines actions locomotrices au cours du temps. Le trajet correspond à la "trace spatiale 
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virtuelle" que cet animal laisse derrière lui. Au plan mathématique, un trajet peut donc être 
considéré comme un objet purement spatial, c'est-à-dire défini sans aucune référence au 
facteur temps. Il n'en demeure pas moins qu'un trajet est contraint par l'ordre précis - 
séquentiel - dans lequel les différentes actions locomotrices ont été effectuées (le même 
ensemble d'actions locomotrices effectuées dans un autre ordre conduit évidemment à un 
autre trajet). Simplement, l'élimination du facteur temps rend le trajet indifférent à la vitesse 
avec laquelle les différentes actions locomotrices ont été effectuées: seul l'ordre dans lequel ces 
actions ont été effectuées compte. Cependant, si le trajet, et donc son intégration mnésique, 
peuvent s'appréhender de manière purement spatiale, il est clair qu'un animal qui se déplace 
interagit avec son environnement au travers de processus neuronaux qui se déroulent 
généralement dans un cadre spatio-temporel. C'est pourquoi, il est probable que les paramètres 
qui sont réellement mesurés par l'animal soient, à l'origine, de nature spatio-temporelle. Par la 
suite, une intégration par rapport au temps (en entrée, au niveau des paramètres mesurés, ou 
en sortie, au niveau du codage mnésique de l'emplacement relatif du point de départ) permet à 
l'animal d'obtenir une estimation en termes purement spatiaux. 
Pour la commodité du raisonnement, représentons ce trajet par une suite de pas discrets. 
Chaque pas est défini par une orientation, qui spécifie la direction du mouvement, et par une 
longueur, qui spécifie l'avancée de l'animal dans cette direction. L'orientation d'un pas peut être 
mesurée par rapport à une direction de référence externe, ou par rapport à la direction du 
mouvement précédant. Quel que soit le cas de figure, l'intégration du trajet repose donc sur 
l'estimation de deux types - intrinsèquement liées - de variables: des variables translationnelles 
et des variables angulaires. C'est donc un processus par lequel un animal va pouvoir garder 
une trace mnésique dynamique (continuellement réactualisée au cours du déplacement) de la 
relation spatiale liant l'emplacement de son point de départ à son propre emplacement courant, 
en estimant continuellement les deux types de variables mentionnées. 
Mittelstaedt & Mittelstaedt (1973, 1982) ont distingué deux types d'informations 
permettant d'estimer les paramètres du trajet: les informations idiothétiques et les informations 
allothétiques. Les informations allothétiques sont celles qui sont liées à l'environnement. Ce 
sont donc essentiellement des informations statiques qui renseignent l'animal sur sa position 
dans l'espace (en termes d'emplacement et/ou d'orientation). Les informations idiothétiques 
sont celles qui sont directement liées au déplacement de l'animal. Ce sont donc essentiellement 
des informations dynamiques qui renseignent l'animal sur ses changements de position 
(changements d'emplacement correspondant aux translations et/ou changements d'orientation 
correspondant aux rotations). Les qualificatifs d'idiothétique et d'allothétique n'ayant été que 
superficiellement et brièvement définis par Mittelstaedt & Mittelstaedt (1973, 1982), on 
retrouve souvent dans la littérature ces termes avec une signification un peu différente: 
idiothétique et allothétique prennent simplement le sens d'endogène (ou intéroceptif) et 
d'exogène (ou extéroceptif), respectivement. Généralement ce glissement de sens est 
acceptable, mais ce n'est pas toujours le cas. Il n'y a pas non plus une équivalence formelle 
entre idiothétique et dynamique d'un côté et allothétique et statique de l'autre. En particulier, le 
flux visuel, que nous aborderons un peu plus loin, est souvent considéré comme une source 
d'information allothétique en raison de son origine externe (environnementale), alors qu'il est 
directement auto-généré par le déplacement. Il s'agit d'une source d'information dynamique au 
même titre que le système vestibulaire, et qui présente pour cette raison les mêmes limitations 
dans l'intégration du trajet. C'est pourquoi je n'utiliserai pas les qualificatifs idiothétique et 
allothétique qui finalement prêtent à confusion mais les qualificatifs statique, pour les 
informations liées à la position dans l'espace, et dynamique, pour les information liées au 
mouvement. Notons que les informations statiques peuvent indirectement être utilisées 
dynamiquement par différentiation, et les informations dynamiques peuvent aussi être 
utilisées statiquement par intégration. 
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Les paramètres translationnels et angulaires du trajet peuvent, en principe, être mesurés 
grâce aux informations statiques fournies par des repères de l'environnement. Ainsi, un animal 
pourrait estimer son emplacement courant par rapport à ces repères au début et à la fin d'une 
translation, et en déduire la longueur parcourue entre les deux emplacements. Il pourrait aussi 
extraire une direction de référence à partir de la configuration globale des repères, comme l'a 
suggéré O'Keefe (1991). Au-delà des doutes que l'on peut émettre sur cette dernière hypothèse 
(cf. Benhamou 1998), il faut rappeler ici que le principal intérêt de l'intégration du trajet est de 
permettre à un animal de revenir à son gîte en l'absence de repères. Lorsque des repères 
deviennent disponibles, les animaux préfèrent généralement abandonner l'intégration du trajet 
au profit de processus de navigation spécifiquement basés sur ces repères, ce qui n'exclut pas 
nécessairement l'utilisation des informations dynamiques en complément des informations 
statiques (Benhamou 1997b; Poucet & Benhamou 1997). Nous reviendrons brièvement sur ce 
point particulier dans le chapitre de conclusion de cette thèse (chapitre VI). 
 Il s'agit alors de déterminer comment un animal peut estimer les paramètres de son 
trajet, indépendamment des repères environnementaux. Dans ce cadre, les seules informations 
translationnelles pertinentes sont dynamiques. Les informations angulaires, quant à elles, 
peuvent être initialement dynamiques et/ou statiques. Les informations angulaires statiques 
permettent à un animal d'estimer la direction de son mouvement par rapport à la référence 
directionnelle externe d'une boussole biologique, basée généralement sur l'azimut solaire (ou le 
pattern de polarisation de la lumière du ciel bleu) et/ou sur le champ magnétique terrestre. De 
telles informations jouent donc probablement un rôle majeur dans l'intégration du trajet chez 
les fourmis et les abeilles, et peut-être même chez la plupart des arthropodes. En revanche, 
elles ne peuvent pas être utilisées par les mammifères terrestres qui, jusqu'à preuve du 
contraire, ne disposent pas de boussole biologique. Les informations translationnelles et 
angulaires les plus pertinentes pour l'intégration du trajet chez les mammifères terrestres sont 
donc sans conteste dynamiques, c'est-à-dire directement engendrées par le déplacement. 
Le système vestibulaire et le système visuel dynamique (en charge de la perception du 
flux visuel) constituent certainement les deux sources d'informations dynamiques principales, 
ou en tout cas, celles qui ont été le plus étudiées. Nous les aborderons en détail dans les deux 
paragraphes suivants. Cependant, ce ne sont pas les seules sources potentielles d'information 
dynamique. Sont souvent mentionnés le système kinesthésique dans son ensemble, qui 
renseigne l'animal sur l'étirement et la contraction de ses muscles, et un éventuel système de 
copie efférente. Il faut bien avouer que les données dans ce domaine sont rares et souvent peu 
fiables. Il s'agit en tout cas de possibilités théoriques qu'il serait intéressant d'étudier de 
manière détaillée. L'effort fourni dans la locomotion a également souvent été mentionné, en 
particulier chez les insectes, comme une source d'information sur la distance parcourue. Esch 
& Burns (1996) ont cependant montré que cette hypothèse s'accordait mal avec les résultats 
obtenus notamment chez l'abeille (ces résultats seraient en revanche parfaitement compatibles 
avec l'hypothèse d'une mesure des translations basée sur le flux visuel au sol). 
 
2.2. Système vestibulaire 
 
Chez les vertébrés supérieurs, et en particulier chez les mammifères, le système 
vestibulaire, situé au niveau de l'oreille interne de part et d'autre de la tête, semble largement 
impliqué dans le sens de l'orientation par intégration du trajet (au-delà de son rôle majeur dans 
le sens de l'équilibre; Barlow 1964, Beritoff 1965, Mayne 1974). Le système vestibulaire est 
constitué de différents éléments: l'utricule, le saccule, et trois canaux semi-circulaires, chaque 
canal étant orienté dans l'un des trois plans de l'espace (horizontal, sagittal et frontal). 
Il apparaît clairement que les trois canaux semi-circulaires sont disposés de manière à 
enregistrer les mouvements de rotation de la tête dans les trois plans de l'espace. Chaque canal 
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semi-circulaire est rempli d'un liquide, l'endolymphe, et présente à sa base un renflement, 
l'ampulla, tapissé de poils sensibles surmontés d'une structure gélatineuse, la cupula. Lorsque 
l'animal tourne la tête dans un plan donné, l'endolymphe des deux canaux semi-circulaires (à 
droite et à gauche) correspondants va exercer une pression sur la cupula qui à son tour va 
activer les poils sensibles. Les canaux semi-circulaires constituent ainsi une centrale inertielle 
permettant de mesurer les accélérations angulaires des mouvements de la tête dans les trois 
plans de l'espace. Au niveau du saccule et de l'utricule, il existe aussi une zone de poils 
sensibles, la macula, surmontée d'une masse gélatineuse, l'otolithe, contenant des cristaux de 
carbonate de calcium. Une accélération ou une décélération linéaire du mouvement vers l'avant 
ou l'arrière va provoquer une stimulation des poils sensibles par les cristaux de l'otolithe. Le 
saccule et l'utricule forment donc un second système inertiel qui permet d'enregistrer 
l'accélération linéaire. Notons cependant que l'information fournie est ambiguë. En effet, un 
système inertiel linéaire ne peut pas distinguer les parts respectives de la gravité et d'une 
éventuelle accélération linéaire du mobile car il n'y a pas de différence entre masse gravitaire et 
masse inertielle. L'information fournie par le saccule et l'utricule est en fait la résultante de 
l'inclinaison de la tête par rapport au champ de gravité terrestre et de l'accélération linéaire du 
mouvement. 
L'animal peut donc estimer sa vitesse angulaire dans le plan horizontal par intégration 
par rapport au temps du signal fourni par les canaux semi-circulaires horizontaux. Il ne peut 
cependant estimer sa vitesse linéaire par intégration par rapport au temps du signal fourni par 
les saccules et les utricules que s'il peut tenir compte de l'inclinaison courante de sa tête dans le 
plan sagittal. L'animal peut alors obtenir une estimation de la distance parcourue dans une 
direction donnée et de la taille de ses changements de direction par une seconde intégration 
par rapport au temps des valeurs de vitesse linéaire et de vitesse angulaire, respectivement. 
Les expériences menées par Etienne et al. (1988) sur le hamster doré sont 
particulièrement intéressantes à ce sujet. Dans ces expériences, des hamsters devaient revenir à 
leur nid situé à la périphérie d'une arène circulaire après être allés amasser de la nourriture 
située au centre de l'arène. Aucun repère visuel ou olfactif n'était disponible. Dans certains cas, 
les hamsters étaient de plus conduits à effectuer activement une rotation de plusieurs tours sur 
eux-mêmes (dans le plan horizontal) au centre de l'arène avant d'amasser la nourriture. Dans 
d'autres cas, ils étaient soumis à un déplacement passif: soit une rotation de plusieurs tours sur 
eux-mêmes (dans le plan horizontal) au centre de l'arène, soit une translation les amenant dans 
une seconde arène jouxtant la première. Au cours d'un déplacement actif réalisé en l'absence 
de repères visuels ou olfactifs, un animal dispose a priori de plusieurs sources potentielles 
d'information dynamique pour estimer les paramètres de son déplacement. Au cours d'un 
déplacement passif réalisé dans les mêmes conditions, en revanche, le système vestibulaire 
reste la seule source d'information. La comparaison des résultats obtenus dans les différentes 
conditions offre ainsi un moyen indirect de déterminer l'importance du rôle du système 
vestibulaire dans l'intégration du trajet. Ces expériences ont ainsi montré que:  
(1) les translations passives ne sont pas ou très peu prises en compte; 
(2) les rotations passives sont effectivement prises en compte, mais moins efficacement 
que les rotations actives. 
Dans une expérience antérieure plus sommaire, Mittelstaedt & Mittelstaedt (1980) 
avaient également montré que des gerbilles de Mongolie sont capables d'estimer les rotations 
passives mais pas les translations passives. Cela suggère que le saccule et l'utricule ne jouent 
pas de rôle particulier dans l'estimation des translations. Leur fonction serait donc uniquement 
liée au sens de l'équilibre. Par ailleurs, les canaux semi-circulaires horizontaux semblent jouer 
un rôle vraiment important dans l'estimation des rotations (en plus de leur rôle dans le sens de 
l'équilibre), mais non exclusif: lorsque d'autres sources d'informations sont présentes 
(déplacements actifs), la performance s'améliore sensiblement. 
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Plus récemment, Berthoz et al. (1995) ont montré que les sujets humains sont capables 
de reproduire un mouvement de translation passive préalablement imposé. Les sujets 
reproduisant au cours de leur réponse motrice le profil de vitesse linéaire particulier qu'ils 
avaient subi, Berthoz et al. (1995) en ont déduit un peu rapidement que le profil de vitesse est 
utilisé pour estimer la longueur de la translation imposée. C'est une hypothèse intéressante 
qu'il ne faut certes pas écarter. Cependant, compte tenu des contraintes de la tâche, la 
reproduction du profil de vitesse ne pourrait bien être qu'un effet connexe sans réel intérêt 
pour une tâche de retour au gîte par intégration du trajet. 
 
 2.3. Flux visuel 
 
 Le flux visuel constitue a priori pour un animal une source majeure d'information sur 
son propre déplacement. Il provient du mouvement apparent, engendré par ce déplacement, 
des objets ponctuels fixes de l'environnement. On distingue une composante translationnelle, 
souvent appelé parallaxe de mouvement, engendrée par les translations, et une composante 
rotationnelle, engendrée par les rotations. Notons que, même lorsqu'il est engendré par une 
pure translation, le mouvement apparent d'un objet ponctuel est un mouvement angulaire 
(changement de direction de l'objet en question par rapport à la direction du mouvement). 
Pour des objets non ponctuels, on peut éventuellement définir un mouvement apparent de 
grossissement (en cas d'approche) ou de rétrécissement (en cas d'éloignement). Cependant, 
l'étude d'un tel mouvement apparent peut se ramener au cas précédant en considérant les 
contours de l'objet non ponctuel comme un ensemble d'objets ponctuels. 
La situation est relativement simple si l'on considère le trajet de l'animal sous une forme 
discrète, comme une alternance de translations et de rotations. Dans ce cas, la rétine de 
l'animal perçoit en alternance un flux translationnel pur et un flux rotationnel pur. Le flux 
rotationnel permet à l'animal d'estimer aisément sa vitesse angulaire, puisqu'elle est égale à la 
vitesse du flux, mais de sens de rotation opposé. Le traitement du flux translationnel est bien 
plus complexe. En effet, la vitesse apparente d'un objet de l'environnement perçue au cours 
d'une simple translation dépend non seulement de la vitesse linéaire de l'animal, mais aussi de 
la direction de l'objet relativement à la direction du mouvement et de la distance courante 
séparant l'animal de cet objet. Ainsi, un objet situé devant ou derrière n'aura aucun 
mouvement apparent alors qu'un objet situé orthogonalemenent (à gauche ou à droite) aura 
une vitesse maximale, et la vitesse sera d'autant plus forte que l'objet considéré est proche (les 
objets situés quasiment à l'infini, comme les astres, n'ont plus de mouvement apparent 
perceptible lors d'une translation). La direction relative de l'objet peut être facilement estimée 
au niveau de la rétine. L'évaluation de la distance courante de l'objet pose en revanche un 
sérieux problème. Un animal ne pourra donc utiliser le mouvement apparent d'un objet donné 
pour estimer sa vitesse linéaire au cours d'une simple translation que s'il peut estimer (par des 
moyens indépendants du flux visuel lui-même) la distance courante le séparant de cet objet. 
En général, un animal se déplace de manière continue plutôt que discrète: il effectue des 
courbes où translations et rotations sont combinées, plutôt qu'une alternance de translations 
pures et de rotations pures. Les vitesses linéaire V et angulaire A de l'animal sont alors reliées 
l'une à l'autre par la valeur du rayon de courbure instantané R: A=V/R. Le flux visuel résultant 
est égal à la somme des composantes rotationnelle et translationnelle: contrairement au 
système vestibulaire qui fournit des informations indépendantes sur les rotations et sur les 
translations, le système visuel dynamique ne fournit qu'une information globale combinant les 
effets des rotations et des translations. La vitesse (angulaire) du mouvement apparent dans le 
plan horizontal (F=dw/dt) d'un objet ponctuel donné dépend donc conjointement des vitesses 
angulaire (A) et linéaire (V) de l'animal, de la direction courante de l'objet considéré (w) par 
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rapport à la direction courante de déplacement, et de la distance courante (D) séparant l'animal 
de cet objet, qui est a priori inconnue (cf. Figure 1) :  
 
F = -A + V sin(w) / D = V (sin(w)/D - 1/R) 
 
La vitesse (angulaire) apparente d'un objet est donc proportionnelle à la vitesse linéaire de 
l'animal, mais la valeur du coefficient de proportionnalité n'est pas constante: elle varie en 
fonction du rayon de courbure instantané de la trajectoire et de la distance courante de l'objet, 
qui ne sont généralement pas connus. Le flux mesuré dans l'axe du mouvement (w=0) donne 
en principe une mesure directe de la vitesse angulaire (F=-A), mais on voit mal comment un 
animal pourrait déterminer précisément cet axe. La vitesse apparente dans le plan horizontal 
(plan du déplacement de l'animal) des objets de l'environnement considérés individuellement 
ne permettrait donc pas à un animal d'estimer sa vitesse linéaire ni sa vitesse angulaire. 
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Figure 1.  Vitesse apparente d'un objet ponctuel en fonction des vitesses angulaire et 
linéaire de l'animal (effectuant un arc de cercle), de la direction courante de cet objet par 
rapport à la direction courante du mouvement de l'animal, et de la distance courante de 
l'objet. Dans cet exemple, la vitesse angulaire de l'animal est de 20°/s.  L'amplitude des 
courbes est d'autant plus grande que le rapport vitesse de l'animal sur distance de 
l'objet (V/D) est grand. 
 
 
La considération du flux horizontal global (engendré par l'ensemble des objets perçus) 
offre plus d'informations, d'une part en terme de flux dans les hémi-champs gauche et droit, et 
d'autre part en termes de foyer d'expansion et de foyer de contraction. Les foyers sont définis 
par les deux valeurs de direction w qui sont telles que le flux global s'annule (A=V sin(w)/D). 
Lorsque l'animal effectue une pure translation (A=0), le foyer d'expansion se situe exactement 
devant lui (w=0) et le foyer de contraction exactement derrière lui (w=±180°). Lorsque l'animal 
effectue une courbe, la structure du flux visuel devient complexe car les effets de la rotation se 
surimposent à ceux de la translation. Les deux foyers deviennent moins nets - ils peuvent 
même disparaître s'il n'y a pas d'objets suffisamment près compte tenu du rayon de courbure 
de la trajectoire suivie - et se décalent de l'axe de mouvement de l'animal pour se rapprocher 
l'un de l'autre (dans l'hémi-champ gauche si l'animal tourne à gauche et inversement; Nelson & 
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Aloimonos 1988). Le décalage dépend conjointement des vitesses angulaire et linéaire, ainsi 
que de la distance moyenne des objets situés dans le rayon de perception. Dans un 
environnement homogène (isotrope), cette distance moyenne peut être considérée comme 
constante dans n'importe quelle direction. Les composantes translationnelles des flux gauche 
et droit sont donc égales. La différence entre les deux hémi-champs donne donc une mesure 
de la vitesse angulaire (elle est en fait égale au double de la vitesse angulaire). Connaissant la 
distance moyenne des objets, un animal peut alors, en théorie, déterminer sa vitesse linéaire à 
partir du flux perçu orthogonalement à la direction de son déplacement (après avoir retrancher 
les effets de la rotation). Le décalage des foyers peut constituer un moyen de vérifier que les 
différentes mesures sont cohérentes. 
Les environnements naturels ne sont cependant jamais homogènes. La distance 
moyenne des objets varie donc en fonction de la direction considérée, et la distribution de 
cette distance sur 360° dépend de plus de l'emplacement courant de l'animal. Dans ces 
conditions la simple valeur du décalage des foyers n'apporte plus d'information quantitative. 
Tout au plus la direction du décalage indique-t-elle le sens de la rotation. La différence entre 
les flux visuels droit et  gauche devient quant à elle trompeuse: si, par exemple,  les objets 
perçus dans l'hémi-champ droit sont un peu plus près en moyenne que ceux perçus dans 
l'hémi-champ gauche, le flux visuel droit sera un peu plus rapide que le flux visuel gauche 
lorsque l'animal effectue une simple translation, lui donnant une subjective et fausse 
impression de tourner à gauche. 
Il existe cependant certaines possibilités, au moins théoriques, d'utiliser le flux visuel 
pour estimer les paramètres de son déplacement. Celle proposée par Nelson & Aloimonos 
(1988) est particulièrement intéressante. Ces auteurs considèrent un animal ayant un champ de 
vision sphérique de 360°. Le flux visuel est analysé le long de trois méridiens situés dans les 
plans frontal, horizontal et sagittal. L'intérêt de cette disposition vient du fait que le flux 
mesuré le long d'un méridien situé dans un plan donné est indépendant des mouvements que 
l'animal effectue dans l'un des deux autres plans. Ainsi, le flux le long du méridien horizontal 
ne dépend que des translations avant-arrière et droite-gauche, et des mouvements de rotation 
autour de l'axe vertical (lacet). Le flux le long du méridien sagittal ne dépend que des 
translations avant-arrière et haut-bas, et des mouvements de rotation autour de l'axe horizontal 
droite-gauche (tangage). Le flux le long du méridien frontal ne dépend que des translations 
droite-gauche et haut-bas, et des mouvements de rotation autour de l'axe horizontal avant-
arrière (roulis). Une analyse du flux le long des trois méridiens permet alors, en principe, à un 
animal de déduire sa vitesse angulaire (dans les trois plans) et la direction de son déplacement. 
Le système proposé par ces auteurs nécessite à la fois des capteurs (vision tridimensionnelle 
sur 360°) et des moyens de traitement de l'information apparemment trop sophistiqués pour 
être biologiquement plausibles. Dans le cas d'un animal se déplaçant au sol selon un axe 
céphalo-caudal sur un espace-plan horizontal (ce qui est le cas pour beaucoup de mammifères 
terrestres), le problème est cependant en partie simplifié, car on peut négliger: 
(1) les mouvements de translation qui ne s'effectuent pas dans une direction horizontale 
avant-arrière (mouvements d'élévation et dérive latérale); 
(2) les mouvements de rotation autour des deux axes horizontaux (tangage et roulis) qui 
s'annulent en moyenne. 
Par conséquent, on peut se dispenser d'analyser le flux visuel le long du méridien frontal 
pour se concentrer sur le flux le long du méridien horizontal, qui ne dépend pratiquement plus 
que des translations avant-arrière et des mouvements de lacet, et sur le flux le long du 
méridien sagittal, qui ne dépend pratiquement plus que des translations avant-arrière. Malgré 
ces simplifications le problème reste ardu. En effet, ce ne sont pas les mêmes objets qui 
engendrent le flux le long des différents méridiens. La composante translationnelle horizontale 
du flux diffère ainsi largement de sa composante translationnelle sagittale, en fonction des 
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distances aux objets concernés. Il ne suffit pas donc pas de retirer la valeur du flux sagittal 
(purement translationnel) à la valeur du flux horizontal (translationnel-rotationnel) pour en 
déduire la composante rotationnelle du flux (et estimer ainsi sa vitesse angulaire).  
L'indépendance des composantes orthogonales du flux visuel constitue cependant un 
atout considérable dont certains animaux ont su tirer parti. En particulier, le flux le long du 
méridien sagittal peut constituer une bonne source d'information sur la vitesse linéaire du 
déplacement car il ne dépend pas des mouvements de rotation dans le plan horizontal.  
L'information la plus pertinente est fournie par le flux au sol, mesuré dans une fenêtre 
angulaire étroite à l'aplomb de l'animal. En effet, la composante rotationnelle sagittale du 
déplacement (tangage) étant nulle en moyenne, et la direction du sol à l'aplomb de l'animal 
étant orthogonale à la direction du mouvement, la vitesse du flux au sol s'écrit simplement 
F=V/D. Pour un animal strictement terrestre, la hauteur D à laquelle se situent ses yeux du sol 
est constante. Le flux au sol mesure donc directement la vitesse linéaire V de l'animal. 
Ronacher & Wehner (1995) ont montré que des fourmis peuvent ainsi estimer la distance 
qu'elles parcourent dans une direction donnée. D'autres études (Esch & Burns 1995, 1996; 
Shöne 1996; Srinivasan et al. 1996, 1997) ont montré que les abeilles le peuvent également. Ce 
dernier résultat est plus surprenant puisque le déplacement est effectué en vol, ce qui implique 
que les abeilles seraient capables de mesurer et de prendre en compte leur hauteur de vol (a 
priori variable). En ce qui concerne les mammifères, il n'existe pas à ma connaissance de 
données disponibles. Dans la mesure où leur système vestibulaire ne semble pas leur 
permettre d'estimer correctement les translations, on peut penser que le flux visuel au sol 
constitue, au moins pour les mammifères strictement terrestres, un moyen simple et efficace 
d'estimer leur vitesse linéaire, et donc la distance parcourue dans n'importe quelle direction. 
Il ressort de cet examen approfondi qu'il est très peu probable que le flux visuel soit 
utilisé par un animal pour estimer sa vitesse angulaire, en dehors du cas très particulier d'une 
rotation sur place (sans aucune translation concomitante). Même lorsque la vitesse linéaire a 
pu être correctement estimée à partir du flux visuel au sol, la méconnaissance générale de la 
distance courante aux objets dont le mouvement apparent engendre le flux horizontal rend 
impossible toute estimation fiable de la vitesse angulaire. Il existe cependant une exception: 
lorsque un objet se situe à très grande distance, son mouvement apparent est insensible aux 
translations de l'animal et mesure donc directement la vitesse angulaire de l'animal. Cela 
revient à utiliser un objet lointain comme une boussole (comme le font les insectes avec 
l'azimut solaire). Dans ce cas très particulier, le mouvement apparent constitue une source 
d'information rotationnelle statique plutôt que dynamique. 
 
3. LES LIMITES DE L'INTÉGRATION DU TRAJET 
 
 Dans une certaine mesure, l'intégration du trajet peut être assimilée à un dispositif de 
pointage sur une cible (le point de départ), comme le tir à l'arc par exemple. La distribution 
bivariée des impacts sur la cible met en évidence deux types d'erreurs: des erreurs 
systématiques et des erreurs aléatoires. Les erreurs systématiques sont dues par exemple à un 
mauvais alignement du viseur ou à une tendance naturelle du tireur à effectuer un mouvement 
parasite stéréotypé au moment du tir: ces erreurs se mesurent par la distance entre le centre 
moyen des impacts et le centre de la cible. Les erreurs aléatoires, elles, sont généralement dues 
au léger tremblement des muscles du tireur. Les erreurs systématiques sont corrigées 
progressivement avec l'expérience, notamment en modifiant le réglage du viseur jusqu'à ce 
que, pour une distance de tir donnée, la moyenne des impacts coïncide avec le centre de la 
cible. Les erreurs aléatoires peuvent aussi être corrigées en partie, un bon tireur étant capable 
de se relaxer suffisamment pour limiter le tremblement de ses muscles. De la même manière, 
l'intégration du trajet est un processus de navigation qui voit son efficacité limitée par des 
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erreurs systématiques et des erreurs aléatoires. Ces erreurs peuvent être mesurées par la 
distribution bivariée de l'emplacement estimé du point de départ par rapport à son 
emplacement réel. Cette distribution conditionne finalement la probabilité avec laquelle un 
animal peut retrouver facilement son nid, si bien que l'on peut raisonnablement penser que le 
processus d'intégration a, sous l'influence de la sélection naturelle, évolué vers des formes 
engendrant de moins en moins d'erreurs.  
  3.1. Erreurs aléatoires 
 
 Les systèmes biologiques de mesure sont plus ou moins bruités, et le processus 
neuronal d'intégration du trajet lui-même peut être entaché d'erreurs aléatoires. La 
réactualisation, au cours du déplacement, de la relation spatiale existant entre l'emplacement 
courant de l'animal et son point de départ va donc inévitablement engendrer des erreurs 
aléatoires. L'intégration du trajet étant par nature un processus récurrent, les erreurs aléatoires 
vont avoir tendance à s'accumuler progressivement, si bien que l'emplacement estimé du point 
de départ va devenir de moins en moins fiable au cours du déplacement.  
Comme l'ont bien noté Barlow (1964), Mittelstaedt & Mittelstaedt (1982), Potegal (1982) 
et Etienne et al. (1988), l'intégration du trajet est particulièrement sensible aux erreurs 
aléatoires lorsqu'elle repose sur des informations dynamiques. En effet, en l'absence de toute 
référence externe, l'accumulation de ces erreurs ne peut être contrôlée: les mesures étant 
indépendantes les unes des autres, la variance de l'erreur d'estimation résultante est donc égale 
à la somme des variances des erreurs de mesure et d'intégration, et va ainsi croître rapidement 
et inexorablement. Même si au cours de l'évolution, la précision des systèmes biologiques de 
mesure des paramètres du déplacement s'est améliorée, l'accumulation des erreurs de mesure 
conduit toujours finalement à une erreur résultante sur l'estimation de l'emplacement du point 
de départ qui peut être considérable après un trajet-aller long et sinueux. Dans le cas de 
mesures statiques, on peut raisonnablement penser que la référence à un élément extérieur fixe 
de l'environnement (repère, direction de référence) peut permettre de limiter l'accumulation 
des erreurs aléatoires. En effet, une telle référence introduit une auto-corrélation négative dans 
les erreurs de mesure des paramètres de déplacement (obtenue par différence par rapport à la 
référence fixe) qui limite l'accumulation de ces erreurs. Que les mesures des paramètres du 
déplacement reposent sur des informations dynamiques ou statiques, l'impact réel des erreurs 
de mesure sur la précision résultante du processus d'intégration du trajet a cependant été très 
peu étudié. Benhamou et al. (1990) ont mené une telle étude dans le cadre d'un modèle 
d'intégration du trajet en mode polaire égocentrique. Leurs résultats seront détaillés un peu 
plus loin (chapitre III, paragraphe 3.1). 
 3.2. Erreurs systématiques 
 
Le processus d'intégration du trajet a certainement été façonné par l'évolution pour 
produire un résultat correct en moyenne, c'est-à-dire sans erreur systématique, lorsque le 
trajet-aller est effectué dans des conditions naturelles. Ainsi, après un trajet exploratoire 
spontané, où les changements de directions à droite et gauche sont grosso modo aléatoirement 
équilibrés, une fourmi ne commet pratiquement pas d'erreur systématique dans sa direction de 
retour (Wehner & Wehner 1986). Le processus d'intégration du trajet est cependant 
susceptible d'engendrer une erreur systématique dans la direction de retour lorsque l'animal est 
forcé d'effectuer un trajet-aller expérimental présentant un fort déséquilibre dans la latéralité 
des changements de direction. Cette situation doit être suffisamment peu courante en 
conditions naturelles pour avoir échappé à toute pression de sélection significative. Le cas le 
plus simple est représenté par les trajets-aller en L, formés de deux segments linéaires articulés 
 21  
au niveau d’un seul changement de direction, à droite ou à gauche. L’erreur directionnelle 
systématique qui apparaît dans ce cas est généralement une majoration de la rotation effectuée 
par l’animal à la fin du trajet-aller pour pointer en direction du point de départ. Elle a été 
observée déjà depuis longtemps, notamment chez les abeilles (Bisetzky 1957) et les araignées 
(Görner 1958), et plus récemment chez les oies (Von Saint Paul 1982) et les fourmis (Wehner 
& Wehner 1986; Müller & Wehner 1988). 
L'étude des erreurs systématiques présente donc un grand intérêt en permettant 
d'apprécier dans quelle mesure le processus neuronal d'intégration du trajet réellement à 
l'œuvre chez un animal (pour un espèce donnée) diffère d'une formulation mathématique 
exacte (qui ne produit aucune erreur quel que soit le type de trajet-aller). Le biais directionnel 
engendré par l'intégration d'un trajet-aller en L, ou plus généralement d'un trajet-aller à fort 
déséquilibre entre les changements de direction à droite et à gauche (sous forme discrète 
multi-segmentée ou sous forme de courbe continue) a été abordé selon deux approches 
formelles antagonistes: l'une consiste à établir empiriquement une formule mathématique ad 
hoc pour rendre compte du biais directionnel observé, tandis que l'autre cherche à rendre 
compte du biais directionnel observé en introduisant un biais d'estimation dans une formule 
mathématiquement exacte. Ces deux approches seront détaillées dans le chapitre suivant 
(chapitre III, paragraphe 3.2). 
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III - MODELISATION DE L'INTÉGRATION DU TRAJET 
 
1. FORMALISATIONS EXACTES 
 
1.1. Modèle cartésien 
 
Dès lors que l'on munit l'espace d'un système fixe de coordonnées, le problème de 
l'intégration du trajet se ramène dans son principe à un simple problème de cinématique. En 
effet, l'expression vectorielle 
¾
OA
®
 de l'emplacement d'un animal A (ou d'un mobile 
quelconque) par rapport à son point de départ O dont il s'est éloigné en suivant un trajet plus 
ou moins sinueux au cours du temps t (de t=0 à t=T) est directement donnée par l'intégrale par 
rapport au temps du vecteur vitesse instantanée V
®
: 
 
¾
OA
®
 = ò0
T
 V
®
dt 
 
Il existe différents moyens d'estimer le vecteur vitesse instantanée. En particulier, il peut 
être calculé à partir de l'intégrale par rapport au temps du vecteur-accélération. Les capteurs 
inertiels constituent de bons outils pour mesurer l'accélération. Ils sont largement utilisés en 
aéronautique. En considérant l'espace limité à un plan muni d'un système de coordonnées 
cartésiennes (X,Y), une première possibilité consiste à placer deux capteurs inertiels linéaires 
orthogonalement, l'un orienté suivant l'axe des X et l'autre suivant l'axe des Y. Une première 
intégration par rapport au temps donne les composantes X et Y du vecteur vitesse instantanée, 
et une seconde intégration par rapport au temps donne les composantes X et Y de 
l'emplacement du mobile par rapport au point de départ. Il n'est cependant pas évident de 
maintenir un capteur parfaitement aligné dans une direction extérieure donnée sur un mobile 
effectuant un mouvement complexe. La solution généralement retenue consiste plutôt à 
utiliser un capteur inertiel linéaire aligné avec l'axe du mobile, pour mesurer l'accélération 
tangentielle, et un capteur inertiel angulaire (monté sur un axe vertical), pour mesurer 
l'accélération angulaire. L'intégration par rapport au temps de l'accélération tangentielle donne 
la vitesse linéaire instantanée V, tandis que la double intégration par rapport au temps de 
l'accélération angulaire donne la direction instantanée de déplacement q, relativement à une 
direction arbitraire de référence (on utilise généralement, mais pas nécessairement, l'axe des 
X): V et q sont les coordonnées polaires du vecteur vitesse instantanée. On déduit alors 
facilement ses deux composantes cartésiennes: X=V.cos(q) et Y=V.sin(q). S'inspirant de telles 
solutions techniques utilisées en aéronautique depuis longtemps, Barlow (1964) proposa, sous 
le terme de navigation inertielle, que les animaux réactualisent ainsi leur emplacement par 
rapport à leur point de départ. Il défendit l'idée que le système vestibulaire des vertébrés 
supérieurs pouvait constituer à la fois un capteur inertiel linéaire (utricule et saccule) et un 
capteur inertiel angulaire (canaux semi-circulaires). 
Sans préjuger du fait que, selon les espèces animales considérées, les estimations du 
vecteur vitesse instantanée soient ou non issues d'accéléromètres inertiels, il est facile d'obtenir 
par les formules trigonométriques classiques les coordonnées cartésiennes (XA, YA) de 
l'emplacement A d'un animal ayant parcouru un trajet de longueur L à partir de son point de 
départ (gîte) de coordonnées (X0, Y0). Ces coordonnées sont égales aux intégrales par rapport 
au temps des composantes du vecteur vitesse instantanée: 
 
XA = ò0
T
 V cos(q) dt + X0  
YA = ò0
T
 V sin(q) dt + Y0 
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Bien que cette solution mathématique du problème de la détermination de 
l'emplacement d'un mobile à partir d'estimations sur son mouvement propre soit connue 
depuis longtemps des physiciens et des ingénieurs aéronautiques, il a fallu attendre longtemps 
pour que les chercheurs intéressés par la navigation animale la redécouvre, car le travail de 
Barlow (1964) qui faisait le lien entre les deux est semble-t-il longtemps passé inaperçu. C'est à 
Mittelstaedt & Mittelstaedt (1973, 1982), soit dix à vingt ans plus tard, que l'on doit la 
popularisation de cette approche, et du terme d'intégration du trajet, en liaison avec l'utilisation 
des intégrales mathématiques qu'elle implique. 
Il y deux manières d'envisager les dernières formules spécifiant les coordonnées 
cartésiennes de l'emplacement d'un animal: ou bien on considère qu'il s'agit d'une description 
relativement fidèle du processus computationnel neuronal mis en œuvre par un animal pour 
déterminer son emplacement relativement à son point de départ, ou bien on considère plus 
prosaïquement qu'il ne s'agit là que d'une description mathématique du résultat d'un 
processus, sans préjuger de la manière dont le processus lui-même est mis en œuvre au plan 
biologique. Comme nous le verrons un peu plus loin, le point de vue de Mittelstaedt & 
Mittelstaedt (1973, 1982) est proche de la première proposition mais il y a cependant bon 
nombre d'arguments plaidant en faveur de la seconde proposition. Nous allons donc, dans un 
premier temps, considérer ici l'intégration du trajet sous une forme mathématique purement 
descriptive. Les processus biologiques pouvant être impliqués seront examinés plus loin. 
Alors qu'au plan biologique les processus impliqués dans la navigation fonctionnent 
certainement en mode spatio-temporel (à partir d'estimations sur la vitesse linéaire et sur la 
vitesse angulaire), force est de constater qu'au strict plan mathématique, un trajet est un objet 
purement spatial. La description mathématique de l'intégration du trajet peut donc faire 
l'économie du facteur temps. Il suffit pour cela de remplacer dans les formules précédantes la 
vitesse linéaire instantanée V par son expression différentielle V=dS/dt, S étant l'abscisse 
curvilinéaire de l'emplacement courant de l'animal, c'est-à-dire la longueur du trajet parcouru 
depuis le point de départ, pour obtenir une formulation purement spatiale des coordonnées 
cartésiennes de l'emplacement de l'animal parcourant un trajet quelconque de longueur L à 
partir d’un point de départ donné (X0, Y0): 
 
XA = ò0
L
 cos(q) dS + X0 
YA = ò0
L
 sin(q) dS + Y0. 
 
Pour des raisons pratiques, il est souvent plus simple de considérer le trajet sous la 
forme d'une suite de pas discrets de longueur P (ligne brisée) plutôt que sous une forme 
continue curvilinéaire, avec des pas de longueur infinitésimale (dS). Dans ce cas, on obtient 
l'expression des coordonnées cartésiennes de l'emplacement de l'animal après n pas (Xn, Yn) 
par une sommation discrète (symbolisée par S) plutôt que par une sommation continue (ou 
intégration, symbolisée par ò):  
 
Xn = S
n
i=1 Pi cos(qi) + X0 
Yn = S
n
i=1 Pi sin(qi) + Y0 
 
où Pi est la longueur du i
ième pas, et qi est la direction de ce pas par rapport à la direction définie 
par l'axe des X (cf. Figure 2). Notons que l'animal n'a nul besoin de mémoriser l'ensemble du 
trajet qu'il a effectué, c'est-à-dire tous les couples (Pi, qi) pour i=1 à i=n, pour déterminer son 
emplacement après n pas. Il doit seulement mémoriser transitoirement et réactualiser son 
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emplacement courant en prenant en compte le dernier mouvement élémentaire qu'il a effectué 
(Pn, qn): 
 
Xn = Xn-1+ Pn cos(qn) + X0 
Yn = Yn-1+ Pn sin(qn) + Y0 
 
Après n pas depuis le point de départ, la direction (Fn) de l’emplacement courant de 
l’animal par rapport à la direction de référence (axe des X), et la distance en ligne droite (Dn) 
entre l’animal et son point de départ sont alors données par une simple application des 
formules trigonométriques élémentaires (tg(Fn)=(Yn-Y0)/(Xn-X0); Dn2=(Xn-X0)2+(Yn-Y0)2): 
 
Fn = arctg ((Yn - Y0) / (Xn - X0)) + b.180° 
Dn = ((Xn - X0)2 + (Yn - Y0)2)1/2 
 
avec b=0 si (Xn-X0) est positif et b=1 sinon. 
 
Comme je l'ai mentionné plus haut, cette formalisation en coordonnées cartésiennes a 
été introduite par Mittelstaedt & Mittelstaedt (1973, 1982), non pas comme une simple 
description du résultat du processus d'intégration du trajet, mais comme une description de la 
nature du processus biologique lui-même. Notons cependant que, dans ce cadre, ces auteurs 
ne proposent pas que l'animal calcule explicitement la direction et la distance de son 
emplacement par rapport à son point de départ, mais plutôt qu'il tourne sur place lorsqu'il veut 
retourner à son point de départ grâce à une commande motrice de rotation r: 
 
r = sin(qr) (Xn-X0) - cos(qr) (Yn-Y0) 
 
où qr est l'orientation courante de l'animal au cours de cette rotation. Ainsi, l'animal est 
supposé tourner sur place, dans le sens trigonométrique si la valeur de r est positive et dans le 
sens horaire sinon, jusqu'à ce que cette valeur devienne nulle. A ce moment, l'animal fait face à 
son point de départ: il ne lui reste donc plus qu'à se diriger en ligne droite dans cette direction 
pour y retourner. La formulation retenue par Mittelstaedt & Mittelstaedt (1973, 1982) est en 
fait un peu plus simple car l'origine du référentiel cartésien est confondue avec le point de 
départ (X0=0 et Y0=0). L'existence d'une telle commande motrice éviterait bien sûr à l'animal 
le calcul explicite de la direction à prendre. Cependant son utilisation demande à l'animal de 
reconnaître d'une façon ou d'une autre les environs du point de départ. Sinon, l'animal n'ayant 
pas explicitement, d'après ce modèle, d'estimation de la distance à parcourir, il sera amené à 
continuer indéfiniment dans la direction prise initialement. 
 
1.2. Modèle polaire récurrent pour les déplacements continus 
 
L’intégration du trajet est maintenant généralement définie comme un processus 
récurrent permettant à un animal de réactualiser continuellement, au fur et à mesure de son 
déplacement, son propre emplacement relativement à son point de départ sous forme 
vectorielle en termes de direction et de distance (donc en coordonnées polaires plutôt qu'en 
coordonnées cartésiennes). Il apparaît donc important de pouvoir formaliser le processus 
d'intégration du trajet sous une forme polaire récurrente, plutôt que sous la forme cartésienne 
choisie par Mittelstaedt & Mittelstaedt (1973, 1982). On peut considérer que le référentiel 
(système de coordonnées) est défini soit par le point de départ et une direction de référence 
arbitraire (codage exocentrique), soit qu'il est lié à la position (emplacement et orientation) de 
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l'animal (codage égocentrique). Comme nous le verrons, les formalisations en modes 
exocentrique et égocentrique sont strictement équivalentes au plan mathématique. Leur 
pertinence au plan biologique sera discutée dans la conclusion de cette thèse (chapitre VI). On 
doit donc décomposer explicitement le vecteur spécifiant les emplacements relatifs de l’animal 
et du point de départ de son trajet sous la forme de ses deux coordonnées polaires: 
- une composante linéaire, correspondant à la longueur du vecteur, c'est-à-dire à la 
distance D séparant l'emplacement courant de l'animal du point de départ de son trajet-aller. 
- une composante angulaire, correspondant à la direction courante du vecteur. Dans le 
cadre d'un codage exocentrique, elle est exprimée par rapport une direction de référence 
arbitraire et sera notée F; dans le cadre d'un codage égocentrique, elle est exprimée par rapport 
à la direction de la tête de l'animal, qui pour simplifier, sera supposée correspondre à la 
direction du déplacement, et sera notée w. 
 Considérons d'abord le trajet sous sa forme continue, c'est-à-dire avec des pas de 
longueur infinitésimale (notée dS) et des changements de direction d'une valeur infinitésimale 
(notée dq). Le cas d'un trajet à pas discrets sera considéré au paragraphe suivant (2.3). 
 
* Dans le cadre d'un codage exocentrique 
 
Considérons la variation dF dans la direction de l'emplacement de l'animal par rapport 
au point de départ de son trajet consécutivement à une avancée infinitésimale dS de cet animal 
dans une direction q quelconque et à une distance D du point de départ. L'examen 
trigonométrique de la situation (qui sera explicitée plus loin dans le cadre des déplacements à 
pas discrets) conduit aux formules suivantes: 
 
tg(dF) = sin(q-F) dS / (D + cos(q-F) dS) 
sin(dF) = sin(q-F) dS / (D + dD) 
 
Notons que l'expression (q-F) représente l'écart entre la direction prise par l'animal et la 
direction de son propre emplacement à partir du point de départ: elle vaut en particulier 0° 
quand l'animal se déplace dans la direction opposée à son point de départ, 90° ou -90° quand il 
se déplace orthogonalement (à gauche ou à droite) par rapport à son point de départ, et ±180° 
quand il se dirige vers son point de départ. En fait, avec des valeurs dF et dD infinitésimales, 
d'une part on a les égalités suivantes: tg(dF)=sin(dF)=dF (exprimé en radians), et d'autre part 
les valeurs infinitésimales cos(q-F).dS et dD sont négligeables devant D. Par ailleurs, un 
changement local de direction dq de l'animal n'a en lui-même aucune influence directe sur la 
direction F de l'emplacement de l'animal par rapport au point de départ du trajet puisque cette 
direction est mesurée par rapport à une direction de référence arbitraire. On en déduit la 
formulation suivante (où dF dépend de dS mais pas de dq): 
 
dF = sin(q-F) dS / D     (avec F et q exprimés en radians) 
dD = cos(q-F) dS 
donc, après un trajet quelconque de longueur L, on obtient: 
 
F = ò0
L
 sin(q-F) dS / D     (avec F et q exprimés en radians) 
D = ò0
L
 cos(q-F) dS 
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* Dans le cadre d'un codage égocentrique 
 
Considérons maintenant la variation dw dans la direction du point de départ par rapport 
à la position de l'animal consécutivement à une avancée infinitésimale dS de cet animal dans 
une direction q quelconque et à une distance D du point de départ. L'examen trigonométrique 
de la situation conduit ici aux formules suivantes: 
 
tg(dw) = sin(w) dS / (D - cos(w) dS) 
sin(dw) = sin(w) dS / (D + dD) 
 
Comme précédemment, avec des valeurs dw et dD infinitésimales, d'une part on a les égalités 
suivantes: tg(dw)=sin(dw)=dw, à la condition expresse que w soit exprimé en radians, et 
d'autre part, les valeurs infinitésimales cos(w).dS et dD sont négligeables devant D. De plus, 
contrairement au cas précédant, le changement local de direction dq de l'animal doit être pris 
explicitement en considération. En effet, comme c'est la direction courante du mouvement de 
l'animal qui sert de direction de référence pour mesurer w, la valeur de dw dépend directement 
de celle de dq, mais d'une manière très simple : quand l'animal tourne de dq dans un sens, la 
direction de son point de départ relativement à sa position courante w change de la même 
valeur mais en sens contraire (-dq). Après un mouvement curvilinéaire infinitésimal de l'animal 
impliquant à la fois une translation dS et un changement de direction dq, on obtient donc la 
formulation suivante (où dw dépend donc conjointement de dS et de dq): 
 
dw = -dq + sin(w) dS / D    (avec w et q exprimés en radians) 
dD = -cos(w) dS  
 
Après un trajet quelconque de longueur L, on obtient: 
w = ò0
L
 sin(w) dS / D  -  òi
f
 dq    (avec w et q exprimés en radians) 
D = -ò0
L
 cos(w) dS     
 
avec i=qinitial et f=qfinal (d'où òi
f
 dq = qfinal-qinitial). 
 
Dans la mesure où l'animal intègre son trajet en recourant à des processus biologiques 
fonctionnant vraisemblablement en mode spatio-temporel, à partir des estimations sur sa 
vitesse linéaire instantanée V=dS/dt et sa vitesse angulaire instantanée A=dq/dt (exprimée en 
radians par unité de temps), il peut être intéressant de disposer d'une formulation spatio-
temporelle pour un déplacement sur un temps T: 
 
w = ò0
T
 (sin(w) V / D - A) dt    
D = -ò0
T
 cos(w) V dt     
 
Cette formulation spatio-temporelle correspond de fait à celle du mouvement apparent d’un 
objet fixe (le point de départ du trajet en l'occurrence) dans le champ visuel d’un observateur 
mobile: on retrouve ici les équations classiques du flux visuel, avec notamment la vitesse du 
mouvement angulaire apparent dw/dt qui peut s'exprimer sous la forme de la somme d'une 
composante rotationnelle (-A) et d'une composante translationnelle (sin(w).V/D). Le point de 
départ du trajet n’étant pas visible à distance, cette dernière formulation permet d'interpréter 
 27  
l’intégration du trajet comme un processus par lequel l’animal infère le mouvement apparent 
de son point de départ au cours de ses déplacements (Benhamou 1997b). 
 
 Les deux types de formalisations présentés - dans le cadre d'un codage exocentrique et 
dans le cadre d'un codage égocentrique - sont bien évidemment strictement équivalents au 
plan mathématique. On peut en effet retrouver les formules exprimées dans un système de 
référence à partir de celles exprimées dans l'autre système de référence en remarquant qu’on a 
la relation: w=F-q±p radians. 
1.3. Modèle polaire récurrent pour les déplacements discrets 
 
Malgré une apparence assez simple, les solutions obtenues pour les déplacements en 
mode continu sont, aussi bien dans le cadre d'un codage exocentrique que dans le cadre d'un 
codage égocentrique, d'une redoutable complexité. En effet la direction (F ou w) et la distance 
(D) sont données sous la forme de deux intégrales mutuellement dépendantes (la direction 
intervient dans la formulation de la distance et la distance intervient dans la formulation de la 
direction), qui sont de plus des fonctions trigonométriques (sinus et cosinus) de la direction. A 
ma connaissance, il n'existe aucune méthode mathématique permettant de résoudre un tel 
système d'équations. Si l'on veut pouvoir faire des prédictions quantitatives, il va donc falloir 
avoir recours à la méthode informatique de simulation numérique. Une telle approche 
informatique implique une discrétisation du trajet. 
 Si l'on considère donc le trajet comme une suite de pas discrets (cf. Figure 2), on peut 
formaliser l’intégration du trajet comme une somme vectorielle. Dans le cadre d'un codage 
exocentrique, basé sur un système de référence défini par le point de départ comme origine et 
une direction de référence arbitraire, le vecteur pointant à partir du point de départ sur 
l’emplacement courant de l’animal après n+1 pas (Dn+1, Fn+1) est égal à la somme du vecteur 
(Dn, Fn) représentant l’emplacement de l’animal à la fin du pas précédant et du vecteur 
(Pn+1, qn+1) représentant le dernier pas effectué par l’animal dans le même système de 
référence. Dans le cadre d'un codage égocentrique, basé sur un système de référence défini par 
la position (emplacement et orientation) courante de l’animal, le vecteur représentant 
l’emplacement relatif du point de départ du trajet après n+1 pas (Dn+1, wn+1) est égal à la 
somme du vecteur (Dn, wn-an) représentant l'emplacement relatif du point de départ à la fin du 
pas précédant après que l'animal ait effectué un changement de direction an=qn+1-qn, et du 
vecteur(Pn+1, 180°) représentant le dernier pas de l’animal dans le système de référence défini 
par sa propre position courante. 
Les deux composantes (coordonnées polaires) du vecteur spécifiant les emplacements 
relatifs de l’animal et du point de départ de son trajet (F et D dans le cadre d'un codage 
exocentrique; w et D dans le cadre d'un codage égocentrique) peuvent être facilement 
exprimées sous une forme récurrente itérative en recourant à une approche trigonométrique 
classique. 
 
* Dans le cadre d’un codage exocentrique: 
 
Il s’agit de déterminer au pas n+1 la direction (F) et la longueur (D) du vecteur 
spécifiant l’emplacement courant de l’animal à partir de son point de départ par rapport à une 
direction de référence arbitraire en fonction des valeurs de ces deux variables au pas n. Le 
recours transitoire à un référentiel cartésien (l'axe des X servant de référence directionnelle 
arbitraire) permet de simplifier la démonstration. 
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Figure 2. Définition des variables utilisées dans la modélisation de l'intégration du trajet 
pour les déplacements en pas discrets en coordonnées cartésiennes et polaires. L'axe des 
X sert arbitrairement de direction de référence pour la mesure des angles q et F . On voit 
que l'on a les relations (qn+1-Fn)+(wn-an)=±180° (±p radians) et an=qn+1-qn, qui 
permettent de passer du calcul en mode exocentrique au calcul en mode égocentrique. 
 
Soient (Xn,Yn) les coordonnées cartésiennes de l'emplacement courant de l'animal après 
n pas, et soit (Xp,Yp) la projection du point (Xn+1,Yn+1) sur la droite (Xn,Yn)_(X0,Y0); alors 
(Xp,Yp)_(X0,Y0)_(Xn+1,Yn+1) et (Xp,Yp)_(Xn,Yn)_(Xn+1,Yn+1) sont deux triangles rectangles 
en (Xp,Yp), avec un angle valant (Fn+1-Fn) au point (X0,Y0) pour le premier et (qn+1-Fn) au 
point (Xn,Yn) pour le second; (Xp,Yp) se trouve ainsi à une distance de Pn+1cos(qn+1-Fn) de 
(Xn,Yn), donc à une distance de Dn+Pn+1cos(qn+1-Fn) de (X0,Y0), et à une distance de 
Pn+1sin(qn+1-Fn) de (Xn+1,Yn+1). On obtient donc les équations suivantes: 
 
tg(Fn+1-Fn) = Pn+1 sin(qn+1-Fn) / [Dn + Pn+1 cos(qn+1-Fn)] 
D2n+1 = [Dn + Pn+1 cos(qn+1-Fn)]2 + [Pn+1 sin(qn+1-Fn)]2 
 
où l'expression (qn+1-Fn) représente la direction prise par l'animal au n+1
ième pas par rapport à 
la direction au nième pas de son propre emplacement depuis le point de départ. On en déduit les 
formules récurrentes suivantes: 
 
Fn+1 = Fn + arctg [sin(qn+1-Fn) / (Dn/Pn+1 + cos(qn+1-Fn))] + b.180° 
Dn+1 = [D2n + P2n+1 + 2 Dn Pn+1 cos(qn+1-Fn)]1/2 
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avec les valeurs initiales F1=q1 et D1=P1, et b=0 si le dénominateur est positif et b=1 sinon. 
Notons que ce cas très particulier (Dn<-Pn+1 cos(qn+1-Fn) ne peut se produire que lorsque 
l'animal passe à proximité immédiate du point de départ (moins d'un pas) avec |qn+1-Fn|>90°. 
  
* Dans le cadre d’un codage égocentrique: 
 
Il s’agit ici de déterminer de manière récurrente la direction (w) et la longueur (D) du 
vecteur spécifiant l’emplacement relatif du point de départ du trajet par rapport à la position 
courante de l’animal. Cette formulation de l'intégration du trajet a été introduite par Benhamou 
et al. (1990). L'examen trigonométrique de la situation conduit ici aux équations suivantes : 
 
tg[wn+1-(wn-an)] = Pn+1 sin(wn-an) / [Dn - Pn+1 cos(wn-an)] 
D2n+1 = [Dn - Pn+1 cos(wn-an)]2 + [Pn+1 sin(wn-an)]2 
 
On obtient donc les formules itératives suivantes: 
 
wn+1 = (wn-an) + arctg [sin(wn-an) / (Dn/Pn+1 - cos(wn-an))] + b.180° 
Dn+1 = [D2n + P2n+1 - 2 Dn Pn+1 cos(wn-an)]1/2 
 
avec les valeurs initiales w1=180° et D1=P1, et b=0 si le dénominateur est positif et b=1 sinon. 
Notons ici aussi que ce cas très particulier (Dn<Pn+1 cos(wn-an) ne peut se produire que 
lorsque l'animal passe à proximité immédiate de son point de départ avec |wn-an|<90°.  
Une manière peut être plus intuitive de comprendre ces formules consiste à imaginer la 
situation du point de vue (égocentrique) de l'animal. Considérons les coordonnées 
cartésiennes du point de départ dans le référentiel (X’, Y’) défini par la position de l’animal: à 
la fin du nième pas, on a donc simplement, selon les lois de la trigonométrie élémentaire: 
X’n=Dncos(wn) et Y’n=Dnsin(wn). L'animal effectue ensuite une rotation sur place d’une 
valeur an. Après cette rotation, les coordonnées du point de départ deviennent donc: 
X’n=Dn cos(wn-an) et Y’n=Dn sin(wn-an). Enfin l’animal avance d’un pas (suivant l’axe X’) 
de longueur Pn+1. Les coordonnées à la fin de ce n+1
ième pas (X'n+1, Y'n+1) s'écrivent donc: 
X'n+1=X’n-Pn+1=Dn cos(wn-an)-Pn+1 et Y'n+1=Y’n=Dn sin(wn-an). Par ailleurs, on a les 
relations trigonométriques suivantes: tg(wn+1)=Y'n+1/X'n+1 et D2n+1=X’2n+1+Y’2n+1. On obtient 
donc les formules itératives suivantes:  
 
wn+1 = arctg [sin(wn-an) / (cos(wn-an) - Pn+1/Dn )] + b.180° 
Dn+1 = [D2n + P2n+1 - 2 Dn Pn+1 cos(wn-an)]1/2 
 
avec b=0 si le dénominateur est positif et b=1 sinon. L'expression de wn+1 semble différente 
de celle obtenue précédemment. En utilisant la propriété tg(a+b)=[tg(a)+tg(b)]/[1-tg(a).tg(b)], 
avec wn+1=a+b et a=(wn-an), on en déduit tg(b)=sin(wn-an)/(Dn/Pn+1-cos(wn-an)). On 
retrouve donc bien l'expression initiale de wn+1 : 
 
wn+1 = (wn-an) + arctg [sin(wn-an) / (Dn/Pn+1 - cos(wn-an))] + b.180° 
 
Cette formulation présente l'avantage de montrer que wn+1 est la somme d'un premier 
terme (wn-an) qui exprime le simple effet de la rotation sur place d'une valeur an (quand on 
tourne sur place d'un angle donné, le monde extérieur tourne par rapport à soi-même du 
même angle en valeur absolue mais en sens contraire) et d'un second terme, bien plus 
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complexe (sous forme de fonction arctangente), qui exprime l'effet de la translation de 
longueur Pn+1 consécutive à la rotation an.  
 
Les deux types de formalisations - dans le cadre d'un codage exocentrique ou d'un 
codage égocentrique - sont bien évidemment strictement équivalentes au plan mathématique. 
On peut en effet retrouver les équations exprimées dans un système de référence à partir de 
celles exprimées dans l'autre système de référence en remarquant que l’on a les relations (cf. 
Figure 2) : wn=Fn-qn±180° et an=qn+1-qn (et donc wn-an=Fn-qn+1±180°) 
 
* formalisation basée sur les phaseurs 
 
La capacité d'un animal à effectuer de manière itérative une somme vectorielle pour 
déterminer le vecteur spécifiant son emplacement courant relativement à son point de départ et 
une direction de référence arbitraire (codage exocentrique) ou l'emplacement de son point de 
départ relativement à sa position courante (codage égocentrique) ne requiert pas 
nécessairement des processus biologiques pouvant approximer d'une manière ou d'une autre 
le calcul trigonométrique des coordonnées polaires (direction et distance). Un calcul ne 
nécessitant pas le recours explicite à une formulation trigonométrique pourrait reposer sur 
l’expression des vecteurs sous forme de phaseurs. 
Un phaseur est une fonction sinusoïdale dont l’amplitude est proportionnelle à la 
longueur du vecteur, et dont le décalage de phase est égal à l'orientation de ce vecteur. 
L’intérêt de la représentation des vecteurs sous la forme de phaseurs réside dans le fait que les 
phaseurs sont des applications linéaires. En d’autres termes, le phaseur représentant la somme 
de deux vecteurs est obtenu par simple sommation des deux phaseurs représentant chacun 
l'un des deux vecteurs devant être additionnés (à une constante près).  
Une formalisation de l’intégration du trajet basée sur les phaseurs a été récemment 
proposée par Whittmann & Schwegler (1995) dans le cadre d'un codage exocentrique. Elle 
implique l'existence d'un signal sinusoïdal de fréquence constante modulable en amplitude et 
en décalage de phase: à tout instant l’amplitude spécifie la distance D séparant l'animal du 
point de départ de son trajet-aller, et le décalage de phase par rapport à une référence 
périodique stable spécifie la direction F de l'emplacement courant de l’animal par rapport au 
point de départ et à une direction de référence arbitraire. Cet emplacement est alors réactualisé 
continuellement (à chaque pas) en lui ajoutant le phaseur représentant le pas qu'il vient 
d'effectuer. 
Le processus d’intégration du trajet peut également s’appréhender très aisément sous 
forme de phaseurs dans le cadre d'un codage égocentrique. Dans ce cadre, l’amplitude spécifie 
toujours la distance D séparant l'animal de son point de départ, et le décalage de phase par 
rapport à une référence périodique stable spécifie la direction du point de départ w 
relativement à la position courante de l'animal. La réactualisation du phaseur codant pour 
l'emplacement relatif du point de départ nécessite d'abord d'augmenter ou de diminuer le 
décalage de phase de la valeur, négative ou positive, du dernier changement de direction de 
l'animal, puis d'ajouter au phaseur résultant un phaseur dont l'amplitude est égale à la longueur 
du dernier pas effectué et d'un décalage de phase de 180° (cf. Figure 3). 
Le codage vectoriel qu’implique l’intégration du trajet sous forme de phaseurs, que ce 
soit dans le cadre d'un codage exocentrique ou dans le cadre d'un codage égocentrique, 
apparaît très élégant au plan mathématique. De plus, la manipulation de phaseurs par le 
système nerveux central semble plausible dans la mesure où elle peut être très facilement 
effectuée par des réseaux neuromimétiques rudimentaires (Touretzky et al. 1993). Cependant, 
cette possibilité théorique reste encore à démontrer au plan biologique. 
 31  
180°-180°
wn n-a
Dn
rotation sur place ( )an
180°-180°
+
Pn+1
180°-180°
Dn
wn
wn+1
=
translation
-180° 180°
Dn+1
 
Figure 3: Intégration du trajet en mode égocentrique au moyen de phaseurs basés sur la 
fonction cosinus: le décalage de phase est mesuré par la distance au sommet de la courbe 
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2. FORMALISATIONS APPROXIMÉES 
 
 2.1. Approximation discrète des formulations différentielles 
 
Au delà de sa capacité spécifique à exprimer sous une forme mathématiquement exacte 
une réactualisation en mode continu des positions relatives de l’animal et du point de départ, 
la formulation différentielle du modèle polaire récurrent présente l'intérêt de s'exprimer très 
simplement. Pour obtenir des expressions à la fois faciles à comprendre intuitivement et 
susceptibles d'être programmées informatiquement pour les besoins de simulations 
numériques, on peut approximer les formulations différentielles pour un déplacement en 
mode continu par des formulations itératives impliquant un déplacement en pas discrets. Pour 
cela, il faut substituer dans la formulation différentielle les changements d'abscisse 
curvilinéaire (dS, correspondant à des pas de longueur infinitésimale) par la longueur de pas 
discrets (P). Dans les formules qui viennent, rappelons que Fn est la direction après n pas de 
l'emplacement de l'animal à partir du point de départ par rapport à une direction de référence 
arbitraire, wn est la direction après n pas du point de départ relativement à la direction de la tête 
de l'animal, Dn est la distance séparant l'animal de son point de départ après n pas, Pn et qn 
sont la longueur et l'orientation, respectivement, du nième pas, et an=qn+1-qn est le n
ième 
changement de direction, effectué par l'animal entre les nième et n+1ième pas. 
 
* Dans le cadre d’un codage exocentrique: 
 
Nous avons vu lors de la formalisation de l'intégration du trajet pour un déplacement en 
mode continu dans le cadre d'un codage exocentrique que les changements dans la direction 
F (par rapport à une direction de référence arbitraire) et dans la distance D de l'emplacement 
de l'animal par rapport au point de départ, qui surviennent lors du déplacement d'un animal 
suivant un trajet quelconque, s'expriment ainsi (cf. paragraphe 2.2.1): dF=sin(q-F).dS/D et 
dD=cos(q-F).dS, avec les valeurs w et q nécessairement exprimées en radians. En considérant 
un déplacement en pas discrets plutôt qu'en mode continu, on obtient alors les approximations 
itératives suivantes : 
 
Fn+1 = Fn + sin(qn+1-Fn) Pn+1/Dn (avec F et q exprimés en radians) 
Dn+1 = Dn + Pn+1 cos(qn+1-Fn) 
 
avec les valeurs initiales F1=q1 et D1=P1.  
 
* Dans le cadre d’un codage égocentrique: 
 
Nous avons vu lors de la formalisation de l'intégration du trajet pour un déplacement en 
mode continu dans le cadre d'un codage égocentrique que les changements dans la direction w 
(par rapport à la direction définie par la tête de l'animal) et dans la distance D du point de 
départ par rapport à la position courante de l'animal, qui surviennent lors du déplacement de 
cet animal suivant un trajet quelconque, s'expriment ainsi (cf. paragraphe 2.2.1): 
dw=-dq+sin(w).dS/D et dD=-cos(w).dS, avec les valeurs w et q nécessairement exprimées en 
radians. En considérant un déplacement en pas discrets plutôt qu'en mode continu, on obtient 
alors les approximations itératives suivantes : 
 
wn+1 = (wn-an) + sin(wn-an) Pn+1/Dn  (avec w et a exprimés en radians) 
Dn+1 = Dn - Pn+1 cos(wn-an)  
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avec les valeurs initiales w1=p radians et D1=P1.  
 
Que le codage soit égocentrique ou exocentrique, ces formules sont donc bien plus simples 
que les formules exactes développées pour les déplacements en pas discrets (cf. formules 
données dans le paragraphe 1.3), et constituent des approximations vraiment excellentes de 
ces formules exactes lorsque la longueur des pas (P) est faible par rapport à la distance (D) 
séparant l’animal de son point de départ. Là aussi, on peut retrouver les équations exprimées 
dans un système de référence à partir de celles exprimées dans l’autre système de référence. 
 
2.2. Approximation linéaire des fonctions trigonométriques 
 
Qu’elles soient établies dans le cadre d’un codage exocentrique ou dans le cadre d'un 
codage égocentrique, les équations exprimant comment les emplacements de l’animal et du 
point de départ varient l’un par rapport à l’autre en direction et en distance font apparaître les 
fonctions trigonométriques sinus et cosinus. Fujita et al. (1990) ont proposé de linéariser ces 
fonctions trigonométriques afin de simplifier la formulation de l'intégration du trajet. Cela 
revient, pour une valeur angulaire x exprimée entre -180° et 180°, à approximer la fonction 
cos(x) et sin(x) par les fonctions linéaires suivantes (cf. Figure 4): 
 
pour cos(x):  1 - 2 |x| / 180° 
  
pour sin(x):   2 x / 180°    si x est compris entre -90° et 90° 
  2 (1 - x / 180°)   si x est compris entre 90° et 180° 
 -2 (1 + x / 180°)   si x est compris entre -90° et -180°. 
En fait ce type d’approximation n’a de réel intérêt que si on pense que le système 
nerveux central est capable d’implémenter plus facilement des fonctions linéaires 
conditionnelles que des fonctions trigonométriques, ce qui reste à démontrer. 
 
2.3. Approximation empirique  
 
Müller & Wehner (1988) ont abordé le problème de la formalisation de l'intégration du 
trajet d'une manière purement empirique. Ils cherchaient à développer non pas une 
formulation mathématiquement exacte, mais au contraire une formulation permettant de 
rendre compte des erreurs angulaires systématiques (biais directionnel) que les fourmis qu'ils 
étudiaient commettent dans la direction de retour après avoir effectué un trajet-aller formé de 
deux ou trois segments tels que les changement de directions à droite et à gauche ne sont pas 
équilibrés. L'argument développé auparavant par Wehner & Wehner (1986) était que 
l'intégration du trajet repose sur une solution neuronale approximative (et non sur une solution 
mathématique exacte). D'après ces auteurs, cette solution approximative fournirait une 
solution grossièrement correcte pour la direction de retour lorsque les changements de 
directions à gauche et à droite du trajet-aller sont à peu près équilibrés (moyenne arithmétique 
nulle), ce qui est généralement le cas des déplacements exploratoires spontanés des animaux 
(cf. Bovet & Benhamou 1988). Par contre, cette solution approximative se traduirait par un 
biais directionnel lorsque les animaux sont forcés d'effectuer un trajet-aller où les changements 
de direction à droite et à gauche ne sont pas équilibrés. C'est le cas notamment après un trajet 
en L, avec un seul changement de direction qui peut être à droite ou à gauche selon le sens du 
parcours. Dans ce cas, la plupart des animaux manifestent une certaine tendance à majorer la 
valeur absolue de la rotation (quel que soit son sens) qu'ils doivent faire à la fin de leur trajet-
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aller pour faire face à leur point de départ. Ils tendent alors à recouper la première branche du 
trajet en L. 
Wehner & Wehner (1986) ont pris comme base de départ la formulation angulaire de 
Jander (1957). Ils reconnaissent qu'il s'agit là d'une formulation qui est mathématiquement 
incorrecte, mais qui justement pour cette raison constitue une approche intéressante pour 
essayer de rendre compte des erreurs angulaires systématiques observées dans la direction de 
retour. Rappelons que l'hypothèse de Jander (1957), pour une vitesse linéaire constante, 
revient à calculer la direction F de l'emplacement de l'animal (par rapport au point de départ et 
une direction arbitraire) comme la moyenne des orientations prises, pondérées par les 
distances parcourues. Ainsi, après un trajet de n pas de longueur variable Pi et d'orientation qi, 
on obtient: 
 
Fn = S
n
i=1 Pi qi / S
n
i=1 Pi 
 
En posant, pour simplifier l'écriture, Ln=S
n
i=1 Pi, qui représente donc la longueur du trajet après 
n pas, on obtient facilement une expression itérative de F: 
 
Fn+1 = (Ln Fn + Pn+1 qn+1) / Ln+1 
 
qui peut se réécrire de manière plus simple à lire ainsi (puisqu'on a Ln+1=Ln+Pn+1): 
 
Fn+1 = Fn + Pn+1 (qn+1-Fn) / Ln+1 
 
avec (qn+1-Fn) qui, rappelons-le, représente la direction prise par l'animal au n+1
ième pas par 
rapport à la direction de son propre emplacement au pas précédant, exprimée entre -180° et 
180°. On remarquera donc que l'expression de Fn+1 est pratiquement correcte pour de faibles 
valeurs absolues de la différence (qn+1-Fn) (elle est même mathématiquement exacte quand 
cette différence vaut 0°), mais est d'autant plus fausse que la différence est grande en valeur 
absolue (c'est-à-dire proche de 180° ou de -180°). L'erreur engendrée par une telle formule ne 
correspond cependant absolument pas aux erreurs systématiques observées. Müller & Wehner 
(1988) ont alors proposé une formule modifiée dans laquelle la longueur totale parcourue, Ln,  
est remplacée par la distance en ligne droite séparant l'emplacement de l'animal de son point 
de départ, Dn. Cela revient à donner plus de poids au présent par rapport au passé en 
pondérant le passé (les n premiers pas) par une valeur inférieure à celle qu'elle devrait 
normalement avoir (Dn<Ln). Déjà Bisetzky (1957) supposait que les erreurs dans la direction 
de retour vers le point de départ du trajet-aller pourraient être dues au fait que les dernières 
portions parcourues du trajet ont plus de poids que les premières. Wehner & Wehner (1986) 
ont vivement critiqué cette explication pour son absence de signification biologique. Cela n'a 
pourtant pas empêché Müller & Wehner (1988) de proposer une telle solution deux ans plus 
tard. Dans la formalisation proposée par ces auteurs, les pas sont arbitrairement de longueur 
fixe unitaire (Pn=1 quel que soit n). Dans la présentation que j'en donne ici, les formules ont 
été généralisées pour des pas de taille quelconque et variable, afin de maintenir une bonne 
cohérence pour l'ensemble des formalisations. On obtient donc la formule suivante: 
 
Fn+1 = (Dn Fn + Pn+1 qn+1) / (Dn + Pn+1)  
 
que l'on peut réécrire ainsi: 
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Fn+1 = Fn + Pn+1 (qn+1-Fn) / (Dn+Pn+1) 
Cette expression est ensuite un peu simplifiée car la longueur du n+1ième pas, Pn+1, est 
généralement négligeable devant la distance Dn. De plus, Müller & Wehner (1988) se devaient 
d'introduire une expression pour approximer itérativement la distance D¸ puisque cette valeur 
est maintenant nécessaire au calcul de F. Ils proposent la formulation suivante (généralisée à 
des pas de longueur variable quelconque) : 
Fn+1 = Fn + (qn+1-Fn) Pn+1/Dn 
Dn+1 = Dn + Pn+1 (1 - |qn+1-Fn| / 90°) 
 
Müller & Wehner (1988) ne donnent pas de justification de leur formulation de la distance D. 
On peut néanmoins remarquer que l'expression (1-|qn+1-Fn|/90°) est la simple approximation 
linéaire de cos(qn+1-Fn) (cf. paragraphe 2.2), et l'équation Dn+1=Dn+Pn+1.cos(qn+1-Fn) est 
pratiquement exacte (pour peu que Pn+1 soit petit devant Dn) puisqu'il s'agit là de 
l'approximation pour des déplacements en pas discrets d'une formule mathématique exacte 
établie pour des déplacements en mode continu (cf. paragraphe 2.1). La formule de distance 
proposée par Müller & Wehner (1988) peut donc être considérée comme une relativement 
bonne estimation de la distance correcte. 
Les formules initialement proposées par Müller & Wehner (1988) n'atteignent cependant 
absolument pas leur but : elles se révèlent incapables de rendre compte des erreurs angulaires 
systématiques que les fourmis étudiées par ces auteurs commettent dans la direction de retour 
après un simple trajet-aller en L. C'est pourquoi ces auteurs proposent une ultime modification 
de l'expression itérative de la direction F :  
 
Fn+1 = Fn + k (qn+1-Fn) [180°-(qn+1-Fn)] [180°+(qn+1-Fn)] Pn+1/Dn 
 
avec (qn+1-Fn) exprimé entre -180° et 180° et k=4 10-5 °-2 pour limiter le triple produit 
angulaire entre -90° et 90°. Cette formulation n'est évidemment pas mathématiquement exacte, 
mais du moins présente-t-elle l'avantage par rapport à la formulation initiale de donner le 
résultat correct pour les deux valeurs extrêmes prises par la valeur absolue de la différence 
(qn+1-Fn), c'est-à-dire non seulement lorsque cette différence vaut 0° mais aussi lorsqu'elle 
vaut ±180°. Cela évite à cette dernière formulation de trop s'écarter de la solution 
mathématiquement exacte. Les explications fournies par Müller & Wehner (1988) pour la 
justifier au plan formel sont pour le moins vaseuses, mais force est de constater que cette 
nouvelle formulation atteint parfaitement son but: l'ajustement aux données obtenues par 
Müller & Wehner (1988) eux-mêmes est, pour le moins, saisissant. Après des trajets-aller à 
deux segments (10 m puis 5 m), avec un changement de direction (entre les deux segments) 
imposé pouvant prendre diverses valeurs (de 60° à 180°), les fourmis Cataglyphis fortis 
commettent des erreurs angulaires systématiques dans la direction de retour qui sont 
parfaitement compatibles avec la formulation proposée. Ce succès suggéra à Wehner (1991, 
1992) d'étendre l'application de ce modèle à d'autres arthropodes. Selon cet auteur, on pourrait 
ainsi rendre compte des résultats d'anciennes expériences : trajet-aller en forme de L chez 
l'araignée Agelena labyrinthica (Görner 1958) et chez l'abeille Apis mellifera (Lindauer 1963), 
ou en forme de demi-cercle chez l'araignée Cupiennius salei (Seyfarth et al. 1982) et chez des 
abeilles forcées à marcher (Bisetzky 1957). Dans tous ces cas, la prédiction et les observations 
ne seraient pas significativement différentes. Une version neuromimétique de cette formulation 
a de plus été plus récemment développée par Hartmann & Wehner (1995). Notons également 
que cette approche empirique réalisée dans le cadre d'un codage exocentrique peut facilement 
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être formulée dans le cadre d'un codage égocentrique, en remarquant que la direction du point 
de départ du trajet-aller relativement à la position de l'animal après n pas s'écrit 
wn=Fn-qn±180°, et que le changement de direction de l'animal entre le n
ième et le n+1ième pas 
s'écrit an=qn+1-qn : 
wn+1 = (wn-an) + k (wn-an) (360°-|wn-an|) (180°-|wn-an|) Pn+1/Dn 
Dn+1 = Dn - Pn+1 (1 - |wn-an| / 90°) 
 
Serait-ce la preuve qu'on tient là une formulation vraiment "biologique" de l'intégration 
du trajet chez les fourmis, voir même pour d'autres groupes ? Très probablement pas. Une telle 
formulation est supposée décrire non seulement les performances observées, mais aussi et 
surtout la manière par laquelle le système nerveux combinerait les informations de direction et 
de distance pour réactualiser les emplacements relatifs de l'animal et de son point de départ, 
que ce soit dans le cadre d'un codage exocentrique (réactualisation de l'emplacement courant 
de l'animal relativement au point de départ du trajet-aller et à une direction de référence 
arbitraire) ou dans le cadre d'un codage égocentrique (réactualisation de l'emplacement du 
point de départ du trajet-aller relativement à la position courante de l'animal). Certes, la 
formulation empirique de Müller & Wehner (1988) rend compte de façon exemplaire du biais 
directionnel survenant dans certaines conditions. Cela n'est pas très surprenant puisqu'elle 
résulte d'un bricolage mathématique qui n'avait d'autre but que de pouvoir rendre compte de 
ce biais. Mais pas plus que le système nerveux ne calcule des cosinus ou des sinus, il 
n'effectue des additions, multiplications et divisions. Les formules mathématiques peuvent 
éventuellement décrire la relation liant les entrées et les sorties du système nerveux occupé à 
une tâche donnée, mais il serait être bien prétentieux ou naïf de croire que ces mêmes 
formules décrivent le mode de fonctionnement des neurones impliqués. Dans le cas particulier 
de l'approche empirique développée par Müller & Wehner (1988), la formulation de 
l'intégration du trajet "fonctionne" bien au regard des données, mais l'absence (volontaire) 
initiale de conception théorique empêche d'en comprendre la raison véritable. Comme nous le 
verrons un peu plus loin (cf. paragraphe 4.2), la raison du bon fonctionnement de cette 
formulation est surprenante, eut égard aux a priori avancés initialement par Wehner & 
Wehner (1986) et Müller & Wehner (1988) pour développer cette approche empirique. 
3. QUANTIFICATION DES ERREURS RÉSULTANTES 
 
3.1. Erreurs aléatoires 
 
L'intégration du trajet fournit in fine une estimation de direction et une estimation de 
distance. L'animal obtient ces estimations en combinant les informations recueillies en cours 
de déplacement sur ses avancées (translations) et ses changements de direction (rotations). 
Ces informations sur les paramètres du déplacement sont inévitablement sujettes à des erreurs 
aléatoires, puisque les systèmes biologiques de mesure ne sont pas parfaits. Il est alors clair 
que le processus d’intégration du trajet, aussi performant soit-il, fournira des estimations de 
direction et de distance qui seront elles-mêmes sujettes à des erreurs aléatoires. Comme nous 
l'avons vu (chapitre II, paragraphe 3.1), ces erreurs apparaissent dans les données sous la 
forme d'une dispersion des points de retour autour du point de départ. Cette dispersion est 
généralement d'autant plus importante que le trajet-aller est long. Ce phénomène est connu 
depuis longtemps. Déjà Barlow (1964) notait dans le cadre de la navigation inertielle utilisée en 
aéronautique que les erreurs de mesure s'accumulent au fur et à mesure du déplacement, 
conduisant à des erreurs résultantes sur l'estimation de la direction et de la distance du point de 
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départ de plus en plus grandes. Plus récemment, Benhamou et al. (1990) se sont attachés à 
fournir une évaluation théorique de la taille des erreurs aléatoires résultantes en fonction de la 
taille des erreurs aléatoires sur les mesures de translations et de rotations effectuées par 
l'animal au cours de son déplacement et des caractéristiques du trajet-aller. Ils sont partis de 
l'hypothèse que les erreurs navigationnelles surviennent simplement à cause du bruit affectant 
les mesures des paramètres de base du déplacement (vitesse linéaire et vitesse angulaire), et 
non pas le processus d'intégration du trajet lui-même. Par conséquent, la formulation de 
l'intégration du trajet utilisée dans cette étude théorique est mathématiquement exacte, et les 
estimations de direction et de distance sont nécessairement exactes en l'absence de toute 
erreur sur la mesure des translations (longueur des pas) et des rotations (changements de 
direction). Que ce passe-t-il maintenant si les mesures de translations et/ou de rotations sont 
entachées d'erreurs aléatoires ? Je résumerai ici les principaux résultats de leur travail. 
Benhamou et al. (1990) ont donc considéré le cas d'un animal explorant son 
environnement (pour y rechercher de la nourriture par exemple) en suivant un trajet de 
recherche aléatoire d'une longueur et d'une sinuosité données. Un tel trajet est formalisé en 
mode discret comme une suite de pas (translations) de longueur constante P, exprimée en 
unité de longueur arbitraire u, et les changements de direction entre pas successifs (rotations) 
sont tirés, indépendamment les uns des autres, dans une distribution normale de moyenne 
nulle (si bien que les changements de direction à droite et à gauche sont équilibrés) et d'écart-
type s. La longueur d'un trajet de n pas est donc L=n.P et sa sinuosité est S=s/P1/2 (Bovet & 
Benhamou 1988). A la fin du trajet-aller, quelles sont les estimations de direction et de 
distance dont dispose l'animal ? Les erreurs aléatoires, qu'elles affectent la mesure des 
changements de direction ou celle de la longueur des pas, étant en moyenne nulles, les 
estimations de direction et de distance restent correctes en moyenne, mais peuvent être 
individuellement complètement fausses. La distribution des emplacements des points de 
départ tels qu'ils sont estimés par l'animal reste donc centrée sur le vrai point de départ du 
trajet-aller, mais il existe une dispersion plus ou moins importante des points estimés. Le 
principal objet de ce travail a été de quantifier, par simulations numériques, la dispersion de 
cette distribution en fonction de la longueur et de la sinuosité du trajet-aller, ainsi qu'en 
fonction de l'importance des erreurs aléatoires affectant les mesures des translations et des 
rotations. Ainsi, des erreurs aléatoires gaussiennes ont été injectées soit au niveau des 
translations soit au niveau des rotations. Dans cette étude, l'erreur résultante a été quantifiée 
par la valeur de l'écart-type de la distribution des points estimés. Il me paraît cependant plus 
parlant d'utiliser le rayon R du cercle centré sur le point de départ et contenant 95% des 
estimations: la distribution de ces estimations suivant approximativement une loi normale 
bivariée, R vaut environ 2.45 fois la valeur de l'écart-type. La valeur de R est ainsi d'autant plus 
grande que les estimations de direction et de distance sont bruitées. Par ailleurs, il m'a aussi 
paru intéressant de compléter cette étude en examinant l'erreur résultante relativement à la 
distance en ligne droite D séparant l'animal de son point de départ (ce que n'ont pas fait 
Benhamou et al. 1990). En effet, pour une erreur donnée dans l'estimation de la direction de 
retour, l'erreur résultante sur l'estimation de l'emplacement du point de départ va croître 
proportionnellement à la distance D. L'erreur relative nous renseigne donc indirectement sur 
l'erreur de direction, indépendamment de l'échelle du déplacement. Le résultat n'est pas trivial 
car, pour un trajet de recherche aléatoire de sinuosité donnée S, cette distance en ligne droite, 
appelée distance de diffusion, est en moyenne proportionnelle à la racine carrée de la longueur 
L du trajet (E(D)=1.77 L1/2/S, d'après la formule de diffusion proposée par Bovet & Benhamou 
1988). 
Les translations (ou dans un contexte spatio-temporel, la vitesse linéaire instantanée) 
ne peuvent être mesurées qu'en utilisant des informations dynamiques, c'est-à-dire les 
informations auto-générées par le déplacement de l'animal (flux visuel translationnel au sol, 
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copie efférente des commandes musculaires, indices kinesthésiques et, chez les vertébrés 
supérieurs, informations vestibulaires issues du saccule et de l'utricule). Dans ce cadre, toute 
translation peut être considérée comme la somme de translations de plus petites longueurs. Il 
paraît donc légitime de penser que la variance de l'erreur de mesure d'une translation est 
proportionnelle à la longueur de la translation en question, avec un coefficient de 
proportionnalité C2p qui reflète directement le niveau de bruit aléatoire. L'erreur aléatoire 
résultante, mesurée par R, après un trajet de longueur L est alors proportionnelle au produit 
Cp L
1/2, et elle est indépendante de la sinuosité du trajet. Ainsi, cette erreur augmente 
lentement avec la longueur du trajet. Même dans le cas où Cp prend la valeur relativement 
élevée de 0.1 u1/2 (ce qui signifie que pour une translation effective de 1 u par exemple, la 
mesure aura une probabilité de 0.95 d'être comprise dans l'intervalle 0.80 u – 1.2 u), l'erreur 
aléatoire résultante reste assez faible: R=3.7 u pour un trajet d'une longueur L=500 u, R=5.6 u 
pour un trajet de longueur L=1000 u. Cette évolution de l'erreur aléatoire résultante est liée à la 
loi statistique selon laquelle la variance d'une somme de variables indépendantes est égale à la 
somme des variances des variables considérées. Ainsi, dans le cas particulier d'un trajet 
effectué en ligne droite (D=L), l'erreur relative va diminuer avec la longueur parcourue. Dans le 
cas général d'un trajet exploratoire avec une sinuosité donnée S, l'erreur aléatoire résultante et 
la distance de diffusion sont toutes deux proportionnelles en moyenne à la racine carrée de la 
longueur parcourue. Par conséquent, l'erreur relative moyenne reste constante au cours du 
trajet (pour des valeurs données de S et de Cp).  
Les rotations (ou la vitesse angulaire instantanée) peuvent, quant à elles, être mesurées, 
selon les espèces, en utilisant des informations dynamiques (copie efférente des commandes 
musculaires, indices kinesthésiques et, chez les vertébrés supérieurs, les informations 
vestibulaires issues des canaux semi-circulaires horizontaux) ou des informations statiques 
(fournies par une direction de référence extérieure comme l'azimut solaire). 
(1) Les informations dynamiques fournissent une mesure directe des rotations. Dans 
ce cas, l'écart-type (et non la variance) de l'erreur de mesure d'une rotation est supposé être 
proportionnel à la valeur absolue de la rotation, avec un coefficient de proportionnalité Ca qui 
mesure directement le niveau de bruit aléatoire. L'erreur aléatoire résultante dépend de manière 
assez complexe de la sinuosité et de la longueur du trajet, ainsi que de la valeur du coefficient 
Ca. Néanmoins dans bien des cas, cette erreur croît pratiquement linéairement avec la 
longueur du trajet. Dans ces conditions, l'erreur relative moyenne ne reste pas constante mais 
augmente avec la racine carrée de la longueur du trajet. L'erreur aléatoire résultante atteint ainsi 
rapidement des valeurs importantes. Après un trajet d'une longueur L=1000 u avec une valeur 
moyenne de sinuosité S=0.5 radian/u1/2, et un coefficient d'erreur Ca=0.1 (ce qui signifie que 
pour un changement de direction effectif de 90° par exemple, la mesure aura une probabilité 
de 0.95 d'être comprise dans l'intervalle 72° – 108°), on obtient R=196 u, alors même que 
l'animal se trouve à une distance moyenne de 112 u environ de son point de départ. En 
d'autres termes, même si l'estimation de l'emplacement du point de départ reste en moyenne 
correcte, l'erreur aléatoire résultante est tellement grande que l'animal a toutes les chances 
d'être perdu.  
(2) Les informations statiques fournissent quant à elles une mesure de la direction du 
mouvement (q) par rapport à une direction de référence extérieure fixe. Cette erreur est 
supposée constante quelle que soit la valeur angulaire obtenue, et elle est notée eq. L'animal 
mesure alors indirectement le changement de direction qu'il vient d'effectuer en soustrayant à 
la valeur de direction courante la valeur de direction obtenue au pas précédant (an=qn+1-qn). Il 
faut noter que l'utilisation d'informations statiques empêchent que les erreurs aléatoires 
d'estimation des rotations ne s'accumulent au cours du déplacement (ce qui n'est pas le cas 
avec les informations dynamiques). La raison en est simple: une surestimation de la direction 
courante du déplacement va entraîner en moyenne une surestimation du changement de 
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direction courant, mais une sous-estimation du changement de rotation suivant. Il existe ainsi 
une auto-corrélation négative entre les erreurs d'estimation des rotations qui prévient leur 
accumulation. L'erreur aléatoire résultante est à peu près proportionnelle au produit eqÖL/S, et 
l'erreur relative moyenne reste donc constante au cours du déplacement (comme c'est le cas 
avec les erreurs de mesure des translations). Ainsi, après un trajet d'une longueur L=1000 u 
avec une valeur moyenne de sinuosité S=0.5 radian/u1/2, et une valeur d'erreur eq=5° (ce qui 
signifie que la mesure de la direction de mouvement q a une probabilité de 0.95 d'être 
comprise entre q-10° et q+10°), on obtient R=49 u.  
L'erreur aléatoire résultante totale va dépendre à la fois des erreurs de mesure des 
translations et des erreurs de mesure des rotations. Comme nous venons de le voir, les erreurs 
de mesure des translations n'ont qu'un effet mineur sur l'erreur résultante. C'est probablement 
pourquoi il n'y a pas eu de pression sélective forte pour que les animaux développent des 
systèmes complexes d'estimation précise des translations. Par ailleurs, les résultats obtenus par 
Benhamou et al. (1990) permettent d'expliquer pourquoi les mammifères terrestres, qui 
doivent estimer leurs changements de direction par des informations dynamiques, ne peuvent 
se fier à l'intégration du trajet pour revenir à leur gîte que sur de faible distances, ou 
éventuellement sur des distances plus importantes en se déplaçant essentiellement en ligne 
droite (Bovet 1995), alors que des insectes comme les fourmis qui peuvent estimer leurs 
changements de direction par des informations statiques, peuvent revenir à leur nid par 
intégration d'un trajet long et sinueux (Wehner & Wehner 1986). 
 
3.2. Erreurs systématiques 
 
Mittelstaedt & Mittelstaedt (1973, 1982; voir aussi Mittelstaedt 1983, 1985) ont eu pour 
souci constant de proposer une formalisation géométriquement exacte de l'intégration du 
trajet, par opposition à la formalisation que l'on peut dériver de l'hypothèse de la moyenne 
arithmétique angulaire pondérée proposée par Jander (1957; cf. chapitre II, paragraphe 1.2). 
Pourtant, bon nombre d'études antérieures, comme celle de Bisetzky (1957) sur les abeilles ou 
de Görner (1958) sur les araignées, avaient mis en évidence les erreurs angulaires 
systématiques (biais directionnel) que pouvaient commettre dans certaines conditions ces 
animaux lorsqu'ils retournent à leur gîte sur la base de l'intégration du trajet-aller. Ainsi, un 
modèle d'intégration du trajet basé sur une formule mathématiquement incorrecte, comme 
celui proposé par Müller & Wehner (1988), s'avère plus apte à bien rendre compte de la 
performance des animaux qu'un modèle basé sur une formalisation mathématiquement 
correcte. Mittelstaedt & Mittelstaedt (1973) avaient admis, sans pour autant chercher à 
quantifier le phénomène, que des erreurs aléatoires pouvaient affecter le processus 
d'intégration du trajet, conduisant à une diminution de la précision de la direction de retour 
avec l'augmentation de la longueur du trajet-aller. Dans ce cadre, le biais directionnel pouvant 
affecter la direction de retour a été considéré par ces auteurs comme découlant seulement 
d'une interférence entre le processus d'intégration du trajet, supposé mathématiquement 
correct, et d'autres processus, notamment basés sur l'utilisation de repères extérieurs. Cette 
interprétation est fausse, puisque un biais angulaire peut exister même en l'absence de tout 
repère extérieur (trajet-aller effectué dans l'obscurité par exemple). Il faut cependant rendre 
hommage à ces auteurs sur un point crucial: il est essentiel, dans ce domaine comme dans tout 
autre, de connaître la solution mathématique exacte. Celle-ci sert de référence non seulement 
pour mesurer la performance des animaux mais aussi pour évaluer l'importance des erreurs 
prédites par des modèles approximatifs ou délibérément biaisés. 
Le biais directionnel qui a été mis en évidence par de nombreux auteurs chez différentes 
espèces survient généralement après des trajets-aller dont les changements de direction à 
gauche et à droite ne sont pas équilibrés. Le prototype le plus simple d'un tel trajet-aller est le 
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trajet en L, avec un seul changement de direction (pas nécessairement égal à 90° d'ailleurs) à 
gauche ou à droite. Notons que les erreurs aléatoires sur les estimations des translations et/ou 
des rotations peuvent, en se combinant, produire un biais systématique sur l'estimation de la 
direction de retour (ainsi que sur celle de la distance de retour). Cela est notamment le cas 
après un trajet-aller dont les changements de direction à droite et à gauche ne sont pas 
équilibrés. Cependant, le biais ainsi produit n'a pas l'amplitude nécessaire (ni même parfois le 
sens correct) pour rendre compte du biais observé. 
La formulation empirique proposée par Müller & Wehner (1988) avait justement pour 
but de rendre compte d'un tel biais directionnel. Dans un premier temps, Wehner & Wehner 
(1986) ont critiqué vivement l'approche mathématique exacte de Mittelstaedt & Mittelstaedt 
(1973, 1982) et réhabilité l'approche de Jander (1957) qui, en proposant une formule 
mathématiquement incorrecte, avait la possibilité de générer un biais directionnel. En réalité, le 
biais directionnel prédit par la formule de Jander (1957) ne correspond pas à celui observé. Il 
est d'ailleurs amusant de noter que Jander (1957) qui, croyant que son modèle était 
mathématiquement correcte, n'avait pas spécialement cherché à rendre compte d'un 
quelconque biais directionnel par une formulation approximée. Wehner & Wehner (1986), 
puis Müller & Wehner (1988) sont donc partis de l'idée, légitime, que le système nerveux 
n'effectue pas des calculs mathématiques exacts, mais résout la tâche par un "calcul" neuronal 
qui est nécessairement une approximation des formules mathématiques exactes. Cette 
approximation serait telle que l'intégration du trajet au niveau neuronal se traduirait par un 
biais directionnel lorsque les changements de directions du trajet-aller ne sont pas équilibrés. 
Comme nous l'avons vu plus haut (cf. paragraphe 3.3), ils ont d'abord modifié la formulation 
de Jander (1957) en affectant une pondération supérieure au présent vis à vis du passé. 
Finalement, après moult ajustements, ils en viennent à proposer une formulation non-
trigonométrique (sans sinus ni cosinus) mais également non-linéaire (contrairement à leur 
objectif premier, puisqu'il s'agit finalement d'une formulation polynômiale du troisième degré) 
qui permet de rendre compte du biais directionnel observé. 
Il me semble qu'il s'agit là d'une approche particulièrement fallacieuse. En proposant une 
formulation approximative non-trigonométrique, supposée mathématiquement plus simple 
que la formulation exacte, et qui rend compte du biais directionnel observé (au moins dans 
certaines expériences), Wehner & Wehner (1986), puis Müller & Wehner (1988) semblent 
prétendre qu'ils ont découvert la vraie nature du processus d'intégration du trajet et de son 
implémentation par le système nerveux. En réalité, ils confondent ainsi la complexité de la 
formulation mathématique et celle du processus impliqué. Rappelons une fois encore que la 
formulation mathématique de l'intégration du trajet, quelle soit exacte ou inexacte, n'est que la 
description formelle du résultat du processus d'intégration, et non pas la description formelle 
de son implémentation au niveau neuronal. Rien ne nous dit que le système nerveux effectue 
plus facilement des opérations linéaires ou polynômiales que des opérations sinusoïdales. Les 
calculs neuronaux que le système nerveux effectue dans l'intégration du trajet lui sont propres 
et ne peuvent probablement pas se réduire ni à des formules linéaires, ni à des formules 
polynômiales, ni à des formules trigonométriques. 
 Le plus drôle de l'histoire, finalement, c'est qu'en essayant de trouver "LA" formule de 
l'intégration du trajet de manière ad hoc, c'est-à-dire sans s'encombrer de considérations 
théoriques jugées inutiles, Müller & Wehner (1988) ont en définitive proposé à leur insu, et 
surtout à leurs corps défendants, une formulation qui n'est pratiquement rien de plus qu'une 
bonne approximation empirique d'une formulation exacte biaisée. En effet, leur formulation 
finale dans le cadre d'un codage exocentrique s'écrit, avec F et q exprimés en radians (cf. 
paragraphe 3.3): 
 
Fn+1 = Fn + k (qn+1-Fn) [p-(qn+1-Fn)] [p+(qn+1-Fn)] Pn+1/Dn 
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Dn+1 = Dn + Pn+1 (1 - 2 |qn+1-Fn| / p) 
 où (qn+1-Fn) est nécessairement exprimé entre -p radians (-180°) et p radians (180°), et 
k=0.132 radian-2 (4 10-5 °-2) est une constante de gain qui permet de borner le triple produit 
angulaire entre -p/2 radians (-90°) et p/2 radians (90°). Cette formule a en fait la même 
structure que la formulation mathématique exacte pour un déplacement en mode continu 
approximée pour un déplacement en pas discrets (cf. paragraphe 2.1) :  
 
Fn+1 = Fn + sin(qn+1-Fn) Pn+1/Dn 
Dn+1 = Dn + Pn+1 cos(qn+1-Fn) 
où, rappelons-le, F et q sont nécessairement exprimés en radians. 
En ce qui concerne le calcul de la distance D, comme nous l'avons déjà remarqué (cf. 
paragraphe 3.2), l'expression (1-2.|qn+1-Fn|/p) utilisée par Müller & Wehner (1988) est une 
simple approximation linéaire de cos(qn+1-Fn). En ce qui concerne le calcul de la direction F, 
on remarque que Müller & Wehner (1988) en viennent à proposer de manière ad hoc (pour 
rendre compte de leurs données) l'expression k(qn+1-Fn)[p-(qn+1-Fn)][p+(qn+1-Fn)] alors 
que l'expression mathématiquement exacte est sin(qn+1-Fn). En fixant le paramètre de k de 
façon à limiter le triple produit angulaire entre -90° et 90°, Müller & Wehner (1988) ont de fait 
limité la valeur de ce produit entre -p/2 (»-1.6) et p/2 (»1.6) radians lorsque les angles sont 
exprimés dans cette unité. En d'autres termes, la formule empirique de Müller & Wehner 
(1988) ne produit un biais directionnel que parce qu'elle multiplie par un facteur de 1.6 la 
valeur mathématiquement exacte, sin(qn+1-Fn), qui varie entre -1 et 1. En fait, comme le 
montre la Figure 4, l'expression ka(p-a)(p+a) ou ka(180°-a)(180°+a) (selon que a est 
exprimé en radians ou en degrés) constitue une assez bonne approximation de la fonction 
sinus(a), pour peu que le paramètre de gain k soit fixé à une valeur permettant de limiter les 
valeurs obtenues en -1 et 1: k=4.5 10-7 °-2 ou k=0.08 radian-2 (selon l'unité utilisée). Avec une 
telle valeur du facteur k, la formulation empirique de Müller & Wehner (1988) ne produit plus 
aucun biais directionnel. 
Par ailleurs, on peut pratiquement obtenir le même biais directionnel (aux erreurs 
d'approximation près) que celui qui est engendré par la formulation empirique de Müller & 
Wehner (1988) avec k=0.132 radian-2 (ou k=4 10-5 °-2) à partir de la formulation quasi-exacte 
pour un déplacement en pas discrets déduite de la formulation exacte développée pour un 
déplacement en mode continu, simplement en multipliant la valeur du sinus par un facteur de 
biais B=1.6 :  
 
Fn+1 = Fn + B sin(qn+1-Fn) Pn+1/Dn  (avec B=1.6, et F et q en radians) 
Dn+1 = Dn + Pn+1 cos(qn+1-Fn) 
 
Le Tableau I montre que les erreurs angulaires systématiques prédites par les deux 
formulations sont très proches. Toutes deux permettent de rendre compte du biais directionnel 
observé par Müller & Wehner (1988) sur la fourmi Cataglyphis fortis effectuant des trajets-
aller à deux segments (un changement de direction, soit à droite soit à gauche) ou à trois 
segments avec deux changements de direction à 90° du même côté. Un autre exemple sera 
fourni un peu plus loin avec l'expérimentation sur le hamster (cf. chapitre IV).  
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Figure 4. Comparaison pour un angle a exprimé en degrés de la fonction sinus(a), en 
trait plein, et de la fonction ka(180°-a)(180°+a) avec k=4.5 10-7 °-2, en trait pointillé. 
L'approximation linéaire de la fonction sinus(a) est figurée en trait fin. 
 
Tableau I. Erreurs angulaires systématiques (biais directionnel) dans la direction de 
retour des fourmis Cataglyphis fortis mesurées par Müller & Wehner, et erreurs 
prédites par leur formule empirique (MW), et par la formule mathématique exacte avec 
un biais impliquant une surestimation de la parallaxe de mouvement inférée du nid de 
1.6 (FEB). 
Type L-a°: avance de 10 m, puis tourne de la valeur a indiquée, puis avance de 5 m. 
Type U: avance de 10 m, puis tourne de 90°, puis avance de 5 m, puis tourne de 90° du même 
coté que précédemment, puis avance de 5 m.  
 
Trajet-Aller L-60° L-90° L-120° L-135° L-150° L-165° L-180° U 
Biais moyen observé 6° 10° 16° 19° 21° 21° 5° 31° 
Biais prédit (MW) 6° 10° 16° 19° 22° 22° 0° 34° 
Biais prédit (FEB) 9° 13° 17° 19° 18° 13° 0° 32° 
Note: Le sens de mesure du biais directionnel est défini par le sens du premier angle de 
rotation du trajet aller. Ainsi, une valeur positive indique que l'animal a trop tourné à la fin de 
son trajet-aller pour revenir à son nid, quel que soit le sens de la ou des rotations effectuées 
lors du trajet-aller (à gauche: sens anti-horaire, ou à droite: sens horaire). Aucune différence 
entre le biais observé et les biais prédits n'est significative. 
 
La formulation mathématiquement exacte biaisée permet de plus de comprendre 
l'origine des erreurs angulaires systématiques observées (ou du moins de faire une hypothèse 
sur cette origine). En effet l'introduction d'un biais multiplicatif B dans la formulation 
mathématiquement exacte permet de remarquer que "tout se passe comme si" l'animal 
surestimait (d'un facteur B) l'effet de la longueur de ses pas sur la direction de retour. 
 43  
Attention, il ne s'agit pas d'une surestimation globale de la longueur des pas: une telle 
surestimation n'aurait aucun effet ni sur la direction de retour ni sur la distance de retour (cela 
correspondrait à un simple grossissement homothétique de la figure trajet-aller trajet-retour, 
n'impliquant donc aucun biais ni de distance ni de direction). Ceci apparaît encore plus 
clairement lorsque on se place dans le cadre d'un codage égocentrique. La formulation 
mathématiquement exacte biaisée par un facteur B (et approximée pour un déplacement en 
pas discrets) s'écrit alors : 
wn+1 = (wn-an) + B sin(wn-an) Pn+1/Dn  (avec B=1.6, et w et a en radians) 
Dn+1 = Dn - Pn+1 cos(wn-an)  
 
Comme nous l'avons vu, la formule qui spécifie l'évolution de w est l'homologue de 
l'expression du flux visuel, à la différence près qu'il s'agit d'un flux visuel inféré et non d'un 
flux visuel perçu, puisque le point de départ du trajet-aller est supposé ne pas être perceptible à 
distance. Le premier terme (wn-an) correspond donc à la composante rotationnelle du flux 
inféré, consécutive à un changement de direction d'une valeur an, et le second terme 
(B sin(wn-an) Pn+1/Dn) correspond à la composante translationnelle (ou parallaxe de 
mouvement) du flux inféré, consécutive à une translation d'une longueur Pn+1 effectuée dans 
la nouvelle direction. L'existence d'un facteur de biais multiplicatif B (avec B>1 pour une 
surestimation) indique finalement que le biais directionnel pourrait bien provenir d'une 
surestimation de la parallaxe de mouvement inférée. Comme nous l'avons vu, Bisetzky (1957) 
avait suggéré que les erreurs angulaires systématiques après un trajet-aller en L pouvaient 
provenir d'une pondération plus importante du second segment du trajet-aller vis à vis du 
premier mais Wehner & Wehner (1986) avaient rejeté cette hypothèse pour son peu de 
signification biologique. Malgré cette opposition initiale, Müller & Wehner (1988) ont 
finalement proposé une formulation arithmétique dans laquelle le présent a plus de poids que 
le passé, en pondérant ce dernier par la distance en ligne droite Dn plutôt que par la distance 
parcourue Ln. Il est d'ailleurs amusant de noter à ce propos que ce n'est pas vraiment ainsi que 
Müller & Wehner (1988) ont réussi a produire un biais directionnel compatible avec les erreurs 
systématiques observées. Comme nous l'avons vu, la formulation mathematique exacte 
(trigonométrique) repose sur Dn et non sur Ln. Le remplacement de Ln par Dn a donc 
finalement surtout contribuer à faire converger la formulation arithmétique de Müller & 
Wehner (1988) vers une expression mathématiquement exacte. Leur formulation empirique 
finale permet de bien rendre compte des erreurs angulaires systématiques observées, mais en 
raison de son absence de conceptualisation théorique, elle s'avère complètement inapte à 
fournir une explication cohérente du phénomène. L'hypothèse d'une surestimation (sous 
forme de facteur de biais multiplicatif) de la parallaxe de mouvement inférée donne la clé: 
lorsque l'animal parcours le premier segment du trajet-aller en L, il tourne le dos à son point de 
départ: la parallaxe de mouvement est alors nulle, et une surestimation multiplicative n'y 
change rien. En revanche, lorsque l'animal parcours le second segment du trajet-aller en L, la 
parallaxe de mouvement n'est plus nulle, et la surestimation en grossit la valeur absolue, sans 
en changer le sens. Cela revient bien à donner un poids plus grand aux unités de longueur du 
second segment qu'aux unités de longueur du premier. Ainsi, cette hypothèse de surestimation 
de la parallaxe de mouvement inférée confère à l'idée de Bisetzky (1957) une certaine validité 
biologique, que Wehner & Wehner (1986) avaient cherché en vain. Notons pour finir deux 
points importants :  
(1) l'inclusion d'un facteur de surestimation dans une formulation mathématique exacte 
est d'un emploi très souple, puisque la valeur de B peut être empiriquement ajustée aux erreurs 
observées dans une situation expérimentale donnée avec une espèce donnée. Nous verrons en 
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particulier que si la valeur B=1.6 semble correct pour les hamsters (cf. chapitre IV), une valeur 
B=1.2 paraît plus appropriée pour les chiens (cf. chapitre V). Cependant, pour ne pas tomber 
dans des explications ad hoc, la même valeur de B doit être utilisée pour rendre compte des 
erreurs d'un même animal, voire d'une même espèce, dans des conditions expérimentales 
semblables, quelle que soit la forme du trajet-aller. 
(2) le biais directionnel induit par le facteur de surestimation n'apparaît que pour des 
trajets-aller dont les changements de direction à gauche et à droite ne sont pas équilibrés (c'est 
aussi le cas pour la formulation empirique de Müller & Wehner 1988). Cela signifie qu'un 
animal recherchant de la nourriture en conditions naturelles ne sera pratiquement pas soumis à 
un biais directionnel lorsqu'il voudra rentrer à son nid, puisque dans ce cas les changements de 
direction sont généralement relativement bien équilibrés (Bovet & Benhamou 1988). Il y a 
certainement eu une forte pression sélective au cours de l'évolution pour que l'intégration du 
trajet ne produise pas de biais directionnel après un trajet-aller effectué dans des conditions 
naturelles, mais probablement pas de pression très forte pour empêcher l'émergence d'un biais 
directionnel dans des conditions particulières que l'on rencontre seulement, ou 
essentiellement, en situation expérimentale. 
Wittmann & Schwegler (1995) ont également remarqué que la formulation empirique de 
Müller & Wehner (1988) ne produit un biais directionnel que parce que le triple produit 
angulaire pondéré par le paramètre k constitue une surestimation d'un facteur de 1.6 de la 
valeur absolue mathématiquement correcte. Cela les amène à rejeter cette approche empirique 
et à lui préférer l'approche mathématiquement exacte sans aucun biais. Pour ces auteurs, le 
système nerveux serait capable d'effectuer une intégration du trajet quasiment parfaite. La 
raison pour laquelle il existe un biais directionnel dans certaines conditions serait ailleurs. En 
effet, selon leur hypothèse, l'animal initialiserait l'intégration de son trajet seulement après qu'il 
ait fait quelques pas depuis le point de départ. Cela peut paraître surprenant. Wittmann & 
Schwegler (1995) en donne une explication qui est plausible pour les insectes. En l'absence de 
pistes olfactives et de repères jalonnant le trajet-aller, un insecte retourne naturellement vers 
son nid par intégration du trajet. En raison des erreurs aléatoires qui bruitent les estimations 
des translations et des rotations, l'endroit atteint ne correspond généralement pas exactement 
au nid. Ainsi, lorsque le vecteur codant pour l'emplacement du nid a été remis à zéro, l'insecte 
se base sur les repères environnants pour ajuster la fin de son trajet retour sur le nid (cf. 
Wehner et al. 1996). En parcourant une certaine distance à la sortie du nid (au début du trajet-
aller) sans alimenter l'intégrateur du trajet, un insecte va tendre, lorsqu'il reviendra à son nid, à 
passer d'un processus de navigation par intégration du trajet à un processus de navigation basé 
sur des repères un peu avant d'atteindre le nid. Faire face à son nid (et aux repères 
environnants) lui facilite grandement la tâche car le processus de navigation basé sur les 
repères qui est à l'œuvre chez les insectes repose directement sur le traitement des images 
rétiniennes, qui sont par définition dépendantes de l'orientation de la tête (Collett & Baron 
1994). Cette explication ne peut cependant pas s'appliquer aux mammifères qui, contrairement 
aux insectes, utilisent un processus de représentation de lieu qui n'est pas dépendant de 
l'orientation de la tête (cf. Benhamou 1997b et Poucet & Benhamou 1997). 
 En ce qui concerne les mammifères, on peut finalement envisager deux explications de 
la production d'un biais directionnel. La première est simplement que ce biais résulterait d'un 
calcul neuronal qui serait pris en défaut lorsque l'animal effectue un trajet aller d'une forme 
particulière, comme un trajet en L par exemple. Comme de tels trajets sont utilisés dans un 
contexte expérimental mais rarement effectués spontanément dans la nature, la production 
d'un biais directionnel serait rare et ne porterait donc pas préjudice. Dans ce cadre, la 
production d'un biais directionnel ne présenterait pas un avantage adaptatif mais aurait été 
conservé au cours de l'évolution car il n'est en rien handicapant pour les individus qui le 
manifestent. Une seconde explication serait que le biais directionnel a au contraire été favorisé 
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par la sélection naturelle chez les mammifères en raison d'un avantage adaptatif. Cet avantage 
est différent de celui des insectes : il serait lié à la possibilité qu'il offre de recouper le trajet 
aller, et donc de retrouver éventuellement des traces de son passage précédant ou des repères 
familiers. 
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IV. EXPÉRIMENTATION SUR LE HAMSTER 
 
1. INTRODUCTION  
 
Comme nous l'avons vu, les expériences menées jusqu'à présent par Etienne et al. 
(1985, 1986, 1988) sur le hamster doré ont montré que ce rongeur est parfaitement capable - 
dans certaines limites - d'intégrer des rotations sur place, qu'elles soient effectuées de façon 
active ou passive, mais qu'il n'est pas ou qu'il est peu capable d'intégrer correctement les 
translations passives. Dans ces études, le trajet-aller se limitait à une translation à partir du nid, 
situé à la périphérie d'une arène circulaire, vers une source de nourriture située au centre de 
cette arène. Une telle translation effectuée dans l'axe point de départ - point final (but) du 
trajet-aller (dans les deux sens) constitue un cas très particulier: elle n'implique aucun 
changement dans la direction de retour: le point de départ reste systématiquement devant ou 
derrière l'animal. Toutes les autres translations présentent la propriété d'induire un changement 
dans la direction du point de départ en plus d'un changement de distance. Un animal qui quitte 
son nid lui tourne nécessairement le dos. Pour être amené à effectuer une translation en dehors 
de l'axe point de départ - point final, l'animal doit suivre un trajet en courbe(s) ou multi-
segmenté (au minimum bi-segmenté, comme un trajet en L). Dans les expériences sus-
mentionnées, les hamsters n'avaient pas non plus la nécessité d'estimer la distance de retour: le 
nid étant arrimé à la paroi de l'arène circulaire, ils pouvaient, pour y revenir, se contenter de 
marcher dans la direction de retour supposée correcte jusqu'à venir buter sur cette paroi. Ainsi, 
pour retourner à leur nid, les hamsters n'avaient nul besoin ni de combiner les paramètres 
translationnels et rotationnels de leur trajet-aller, ni d'estimer la distance qu'ils devaient 
parcourir. Ils devaient simplement intégrer les rotations sur place qui leur étaient imposées à la 
source de nourriture pour déterminer la direction de retour à suivre, puis rechercher leur nid 
une fois la paroi de l'arène atteinte.  
L'expérimentation conduite ici cherche à mettre en évidence quelle est la capacité 
effective des hamsters d'intégrer un trajet-aller multi-segmenté, c'est-à-dire comportant 
plusieurs (au moins deux) translations alternant avec des changements de directions. Elle 
poursuit deux buts: (1) Recueillir des données nouvelles sur la capacité des hamsters à intégrer 
leur trajet, et notamment de prendre en compte la composante translationnelle d'un trajet-aller 
activement parcouru depuis le nid jusqu'à une source de nourriture. (2) Comparer les résultats 
obtenus aux prédictions théoriques issues, d'une part, de la formulation approximée 
d'intégration du trajet proposée par Müller & Wehner (1988), et d'autre part, de la formulation 
mathématique exacte avec un biais dans l'estimation de la parallaxe de mouvement inférée de 
1.6. (qui est la valeur correspondant au biais empiriquement introduit par Müller & Wehner en 
utilisant une formulation approximée ad hoc plutôt que la formulation mathématique exacte).  
Cette expérimentation est constituée de deux expériences complémentaires. La première 
expérience concerne l'analyse de la direction de retour au nid des animaux après un trajet-aller 
les menant de leur nid à une source de nourriture et comportant soit un, soit quatre 
changements de direction à 90° (et donc deux ou cinq segments rectilignes respectivement). 
Dans cette expérience, l'animal doit nécessairement, pour déterminer correctement la direction 
de retour au nid, prendre en compte la distance parcourue le long de chacun des segments, en 
fonction de leur orientation propre. Dans cette première expérience, le nid n'est pas retiré, pour 
ne pas démotiver outre mesure les animaux, qui de manière générale, ont paru avoir des 
difficultés à effectuer la tâche demandée (cf. méthodes). Un hamster peut ainsi finir son trajet-
retour en venant buter dessus. Cette première expérience ne permet donc pas en elle-même 
d'inférer si un hamster est réellement capable d'estimer la distance de retour à la fin de son 
trajet aller. Si l'on fait l'hypothèse qu'un animal intègre son trajet sur la base d'un adressage en 
coordonnées cartésiennes de son emplacement courant par rapport au point de départ et une 
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direction de référence externe arbitraire, on peut imaginer que l'animal utilise une commande 
motrice rotationnelle pour aligner son corps dans la direction de retour correcte à la fin du 
trajet-aller, sans avoir à calculer la distance de retour, comme le suggère la formulation de 
Mittelstaedt & Mittelstaedt (1973, 1982; cf. chapitre III, paragraphe 1.1). Même si l'on fait 
l'hypothèse que l'intégration du trajet est réalisée directement sous forme vectorielle récurrente 
en termes de direction et distance, on peut imaginer que les distances parcourues le long des 
différents segments du trajet-aller sont bien prises en compte, mais que, à la fin du trajet-aller 
seule la direction de retour est conservée en mémoire. Dans les deux cas, l'animal en condition 
naturelle prendrait alors la direction de retour et marcherait dans cette direction jusqu'à ce qu'il 
reconnaisse - visuellement ou olfactivement - l'emplacement d'où il est parti. Cela est en fait 
plausible si l'intégration du trajet fournit une simple commande motrice rotationnelle, mais fort 
peu probable si l'intégration du trajet fonctionne directement en mode vectoriel: on voit mal 
pourquoi l'animal, au moment d'entreprendre son trajet de retour, négligerait une information 
de distance qui, s'il a intégré correctement son trajet-aller, lui a été de toute façon nécessaire 
pour calculer la direction de retour. Une seconde expérience a donc précisément été élaborée 
afin de déterminer si un animal estime réellement la distance de retour à la fin de son trajet-
aller et garde en mémoire cette estimation. Dans cette seconde expérience, le nid est retiré à 
l'insu de l'animal dès lors qu'il a atteint la source de nourriture placée sur une plate-forme 
circulaire. Le trajet-aller suit ici une simple ligne droite. A la fin de ce trajet, tandis qu'il 
s'approvisionne sur la plate-forme circulaire, l'animal est lentement et passivement tourné sur 
place afin de le désorienter à son insu (la rotation passive lente étant supposée ne pas être 
perçue par l'animal). Selon toute vraisemblance, l'animal devrait donc retourner chercher (sans 
succès) son nid en prenant une direction de retour incorrecte, puis en parcourant dans cette 
direction une distance correspondant approximativement à la distance séparant l'emplacement 
initial du nid de la source de nourriture. 
 
2. MATÉRIEL ET MÉTHODES GÉNÉRALES 
 
2.1. Sujets et dispositif 
 
Cinq hamsters ont été utilisés comme sujets de la première expérience, et quatre autres 
hamsters comme sujets de la seconde expérience. Il s'agit de femelles adultes qui, en général, 
montrent une plus forte motivation pour amasser de la nourriture que les mâles (Etienne et al. 
1983). Chaque sujet vit seul pendant toute la période expérimentale le concernant dans un 
enclos carré de 3.5 m de côté dont le sol est recouvert d'une épaisse couche de sciure. Au sein 
de cet enclos a été placé un cône creux tronqué (base de 20 cm de rayon) dans lequel l'animal 
va, en principe, spontanément établir son nid et stocker la nourriture amassée (le cône est 
recouvert sur sa face extérieure d'un revêtement antidérapant de manière à permettre à l'animal 
de grimper facilement jusqu'au sommet et de pénétrer à l'intérieur). Les animaux sont nourris 
ad libitum. Ils sont soumis à un cycle nyctéméral artificiel (obscurité de 14h30 à 02h30). 
Douze des dix-sept individus initialement impliqués dans la première expérience, ainsi que six 
des dix individus initialement impliqués dans la seconde expérience ont du être écartés, pour 
différentes raisons: (1) ils étaient peu enclin à se laisser guider le long d'un trajet-aller donné 
depuis le nid jusqu'à la source de nourriture; (2) ils montraient une faible motivation à amasser 
dès leur arrivée à la source de nourriture; (3) ils ne cherchaient pas à retourner directement à 
leur nid après avoir amassé de la nourriture dans leurs bajoues; (4) ils stockaient la nourriture 
en dehors de leur nid. 
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2.2 Procédures 
 
Chaque hamster est testé au cours de la période où il vit dans l'arène, au début de la 
phase d'obscurité. Il est observé grâce à une source de lumière infrarouge (avec une longueur 
d'onde de 940nm, c'est-à-dire bien au-dessus de la limite de réponse visuelle du hamster doré; 
cf. Vauclair et al. 1977) au travers de lunettes spéciales sensibles à l'infrarouge. Il est également 
filmé par une caméra-vidéo, également sensible à l'infrarouge. Avant le début d'une séance 
expérimentale, le sujet est enfermé dans son nid, qui est momentanément retiré de l'arène. La 
sciure recouvrant le sol est brassée puis aplanie. Le nid est alors reposé à son emplacement 
habituel. Cette procédure vise à effacer d'éventuelles traces olfactives ou tactiles sur le substrat 
de l'arène. Elle est répétée tous les huit essais au cours d'une séance expérimentale. Le 
processus de navigation de retour vers le nid ne peut donc reposer sur aucuns indices visuels, 
olfactifs ou tactiles. Il implique donc nécessairement une intégration du trajet-aller à partir des 
signaux internes, générés pendant le déplacement actif de l'animal vers la source de nourriture. 
Au début de l'essai, le nid, jusqu'alors fermé, est ouvert. Chaque essai consiste en trois 
phases:  
1) un trajet-aller durant lequel le sujet est guidé depuis le nid jusqu'à la source de 
nourriture grâce à une longue perche au bout de laquelle une cuillère remplie de noisettes sert 
d'appât; 
2) l'amassement de la nourriture dans les bajoues, à partir d'un tas d'une cinquantaine de 
noisettes; 
3) le retour spontané (non-guidé) jusqu'au nid, où le sujet dépose les noisettes en vidant 
ses bajoues;  
 
 
3. EXPÉRIENCE 1 
 
3.1. Méthodes 
 
Cette expérience vise à mesurer la performance directionnelle des hamsters devant 
retourner à leur nid après avoir intégré un trajet-aller multi-segmenté comportant un ou quatre 
changements de direction de 90°. Dans la situation la plus simple, impliquant un seul 
changement de direction, les trajets-aller, en forme de L, comprennent donc deux segments 
contigus mutuellement orthogonaux. Dans la situation complexe, impliquant quatre 
changements de direction, les trajets-aller comprennent cinq segments contigus alternant avec 
des changements de direction de 90°. Ces trajets sont soit en forme de b (ou d) ou de p (ou q), 
soit en forme de s (ou z). Dans le premier cas, les changements de direction sont tous les 
quatre du même coté (à droite ou à gauche). Dans le second cas, les deux premiers 
changements de direction sont dans un sens et les deux suivants sont dans l'autre sens.  
Dans les deux situations (trajets simples et trajets complexes), les erreurs angulaires par 
rapport à la direction de retour idéale pointant de la source de nourriture vers le nid ont été 
relevées lorsque les hamsters se trouvaient à 92 cm de la source de nourriture (selon une 
procédure standardisée utilisée de longue date dans le laboratoire). Le sens de mesure des 
erreurs angulaires est défini par le sens du dernier changement de direction du trajet-aller. 
Ainsi, pour les trajets-aller ne comportant qu'un seul changement de direction (types en L), 
quatre changements de direction effectués tous du même coté (types b, d, p et q), ou quatre 
changements de direction avec les deux premiers d'un coté et les deux suivants de l'autre, une 
valeur positive (négative) indique directement que l'animal a trop (pas assez) tourné à la fin de 
son trajet-aller pour revenir à son nid, quel que soit le sens du (des) changement(s) de 
direction effectué(s) (à gauche: sens anti-horaire, ou à droite: sens horaire). 
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Dans les deux situations, les hamsters ont également été soumis à des essais de contrôle, 
consistant en des trajets-aller conduisant les animaux directement de leur nid à la source de 
nourriture. Pour ces essais de contrôle, les erreurs angulaires sont mesurées classiquement 
suivant le sens trigonométrique (anti-horaire). 
 
Situation à un seul changement de direction 
 
Les animaux sont conduits vers la source de nourriture le long de trajets-aller en L de 
trois types différents:  
- Type L11, de 2 m de long, avec un premier et un second segments de 1 m, amenant l'animal 
à 1.4 m de son nid (avance de 1 m puis tourne de 90° puis avance de 1 m ). 
- Type L12, de 3 m de long, avec un premier segment de 1 m et un second segment de 2 m, 
amenant l'animal à 2.2 m de son nid (avance de 1 m puis tourne de 90° puis avance de 2 m) .  
- Type L21, de 3 m de long, avec un premier segment de 2 m et un second segment de 1 m, 
amenant l'animal à 2.2 m de son nid (avance de 2 m puis tourne 90° puis avance de 1 m). 
Pour chaque type de trajet-aller en L, le changement de direction de 90° est imposé à 
droite (D) ou à gauche (G). De plus, la source de nourriture est placée en un lieu choisi parmi 
quatre emplacements possibles (E1 à E4). Chaque emplacement pouvant être atteint par deux 
trajets-aller différents, on dénombre huit trajets-aller possibles (cf. Figure 5): quatre trajets-aller 
de type L11: L11G1 et L11D1 atteignant l'emplacement E1, et L11G2 et L11D2 atteignant 
l'emplacement E2, deux trajets-aller de type L12: L12D atteignant l'emplacement E3, et L12G 
atteignant l'emplacement E4, et deux trajets-aller de type L21: L21G, atteignant l'emplacement 
E3, et L21D atteignant l'emplacement E4. 
A titre de contrôle, chaque hamster a été soumis à des trajets-aller rectilinéaires de 1.4 m 
de long, NE1 et NE2, le conduisant directement de son nid N à la source de nourriture placée 
en E1 ou E2 (respectivement), et de 2.2 m de long, NE3 et NE4, le conduisant directement de 
son nid N à la source de nourriture placée en E3 ou E4 (respectivement). Le trajet-aller NE1 
sert de contrôle pour les trajets-aller L11G1 et L11D1; le trajet-aller NE2 sert de contrôle pour 
les trajets-aller L11G2 et L11D2; le trajet-aller NE3 sert de contrôle pour les trajets-aller L12D 
et L21G; le trajet-aller NE4 sert de contrôle pour les trajets-aller L12G et L21D. 
 Durant chaque séance expérimentale quotidienne, l'animal effectue huit ou douze trajets, 
avec une alternance telle qu'il exécute, séquentiellement, un trajet de contrôle long et un trajet 
de test long, puis un trajet de contrôle court et un trajet de test court, les différents trajets le 
menant tour à tour d'un coté du nid puis de l'autre. Chacun des cinq sujets a finalement 
effectué 24 essais de contrôle, six pour chacun des quatre emplacements de la source de 
nourriture, et également 24 essais de test, trois pour chacun des huit trajets-aller en L possibles 
(répartis en 3 types: L11, L12 et L21). 
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Figure 5. Différents trajets-aller effectués par les hamsters dans la situation à un seul 
changement de direction, les conduisant de leur nid (N) à l'un des quatre emplacements 
possibles (E1 à E4) pour la source de nourriture. Le changement de direction a lieu en a, 
b, c, ou d. Les trajets-retour idéaux sont représentés en traits pointillés. 
L11G1: N->a->E1 ; L11G2: N->c->E2 ; L11D1: N->c->E1 ; L11D2: N->b->E2 
L12G:   N->a->E4 ; L12D:   N->b->E3 ; L21G:   N->d->E3 ; L21D:  N->d->E4 
 
 
Situation à quatre changements de direction 
 
Deux mois après l'expérience impliquant des trajets-aller ne comportant qu'un seul 
changement de direction, les mêmes cinq hamsters ont été testés dans une situation plus 
complexe. Les animaux sont conduits vers la source de nourriture, à 2 m de leur nid, suivant 
des trajets-aller de 6 m de long constitués de quatre segments de 1 m et d'un segment de 2 m, 
alternant avec quatre changements de direction de 90°. On distingue trois types différents de 
trajets-aller (cf. Figure 6) :  
- Type "b&d", avec quatre changements de direction du même coté espacés de 1 m, le 
premier ayant lieu à 1 m du nid, à droite (trajet-aller en "b") ou à gauche (trajet-aller en "d"). 
Formule: 4 fois de suite "avance de 1m puis tourne de 90°", puis avance de 2 m. 
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- Type "p&q", avec quatre changements de direction du même coté espacés de 1 m, le 
premier ayant lieu à 2 m du nid, à droite (trajet-aller en "p") ou à gauche (trajet-aller en "q"). 
Formule: avance de 2m puis 4 fois de suite "tourne 90° puis avance 1m" 
- Type "s&z", avec deux changements de direction d'un même coté, espacés de 1 m, suivi de 
deux changements de direction de l'autre coté, espacés de 1 m. Le premier changement de 
direction a lieu à 1 m du nid, à gauche (trajet-aller en "s") ou à droite (trajet-aller en "z"). 
Formule: deux fois de suite "avance de 1m puis tourne de 90°", puis avance de 2m, puis deux 
fois de suite "tourne de -90° puis avance de 1m". 
A titre de contrôle, les hamsters ont également été soumis à des trajets-aller rectilinéaires 
de 2 m de long, les conduisant directement de leur nid à la source de nourriture. 
Durant chaque séance quotidienne, les hamsters ont été soumis à deux ou trois séries 
expérimentales. Une série expérimentale comprend un essai de test pour chacun des six 
trajets-aller multi-segmentés (b, d, p, q, s et z) et un essai de contrôle. Chacun des cinq 
hamsters a été soumis à six séries expérimentales dans lesquelles la séquence des trajets-aller a 
été variée selon certaines règles. En particulier, une alternance systématique a été respectée 
dans l'ordre de présentation des différents essais de test. Dans les essais de test impliquant un 
trajet-aller de type b ou d, le nid est momentanément écarté juste après le départ de l'animal, 
de façon à lui permettre d'effectuer la première boucle de son parcours sans buter dessus. Le 
nid est reposé à son emplacement habituel dès lors que l'animal a commencé à amasser les 
noisettes formant la source nourriture à laquelle mène le trajet-aller. 
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Figure 6. Différents trajets-aller effectués par les hamsters dans la situation à quatre 
changements de direction, les conduisant de leur nid (N) à l'emplacement fixe (E) de la 
nourriture. Les trajets-retour idéaux sont représentés en traits pointillés. 
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Analyse statistique 
 
Chacun des cinq hamsters a effectué un certain nombre d'essais de test et de contrôle 
suivant différents trajets-aller: trois pour chacun des trajets-aller en L, et six pour chacun des 
autres trajets-aller (de test ou de contrôle). Les résultats obtenus se présentent sous la forme de 
directions mesurées par rapport à la direction de retour idéale, définissant la valeur angulaire 
origine 0°, depuis la source de nourriture vers le nid, avec le sens positif défini par le sens du 
dernier changement de direction du trajet-aller. De cette manière, les valeurs angulaires 
obtenues mesurent directement les erreurs directionnelles commises par les hamsters, et une 
valeur positive (négative) indique une majoration (minoration) de la rotation effectuée à la fin 
du trajet-aller. Ces valeurs angulaires ont été analysées d'abord sujet par sujet, puis en 
considérant l'ensemble des sujets, en suivant les procédures de statistique circulaire (voir 
notamment Batschelet 1981, où sont décrits les différents tests statistiques utilisés). 
Sujet par sujet: Les données obtenues ont été analysées séparément pour chacun des 
trajets-aller considérés, à l'exception des trajets-aller en L dont l'effectif par sujet (3) était 
insuffisant pour une analyse statistique. Les données obtenues pour ces trajets-aller en L ont 
été regroupées par types (L11, L12 et L21) afin d'obtenir un effectif par sujet plus conséquent. 
La distribution des directions de retour (erreurs angulaires) obtenues dans chaque cas a été 
caractérisée par un vecteur moyen (Mardia 1972, Batschelet 1981) dont l'orientation (e) définit 
la moyenne angulaire, et la longueur (r), variant de 0 à 1, définit la concentration des valeurs 
autour de la moyenne angulaire. Deux tests ont été utilisés:  
- le V-test, pour décider (avec un risque donné) si les valeurs angulaires sont uniformément 
distribuées sur 360° (hypothèse nulle), vs. les valeurs angulaires sont plutôt concentrées autour 
d'une direction choisie a priori (hypothèse alternative) qui est, dans le cas présent, la direction 
du nid à partir de la source de nourriture. Contrairement à une pratique usuelle, le V-test ne 
doit pas être considéré comme un test de direction (Aneshansley & Larkin 1981), car un rejet 
de l'hypothèse nulle ne valide pas pour autant l'hypothèse alternative. 
- le test de direction idéale, qui est utilisé en cas de rejet de l'uniformité de la distribution (V-
test) à un seuil de risque acceptable (p<0.05 au minimum). Son principe est identique à celui 
du test de Student par rapport à une norme utilisée en statistique linéaire. Il consiste à calculer 
l'intervalle de confiance autour de la valeur moyenne angulaire pour un seuil de risque donné, 
et à regarder si la direction de retour idéale (0° en l'occurrence) est comprise ou non dans 
l'intervalle de confiance (déterminé sous forme d'abaques dans Batschelet 1981).  
Ensemble des sujets: La distribution (de second ordre) des cinq vecteurs moyens 
caractérisant la performance directionnelle de chaque sujet pour les différents trajets-aller 
possibles (quatre en essais de contrôle et huit en essais de test) a été analysée suivant les règles 
de statistique circulaire de second ordre (Batschelet 1981). Deux tests ont été utilisés:  
- le test de Moore, pour vérifier que les directions moyennes de retour des cinq sujets ne sont 
pas uniformément réparties sur le cercle. Un rejet de l'hypothèse nulle indique donc 
simplement que les cinq sujets manifestent un comportement de retour au nid relativement 
homogène.  
- le test de Mardia-Watson-Wheeler, pour décider (avec un risque donné) si les directions de 
retour observées lors de différentes conditions expérimentales, notamment après un trajet-aller 
multi-segmenté (essai de test) et après un trajet-aller direct (essai de contrôle) menant au 
même emplacement de la nourriture, ne diffèrent pas significativement. 
- le test de Hotelling, pour déterminer si la direction de retour moyenne observée est 
compatible avec une direction de retour idéale (0°). 
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Test d'ajustement des modèles 
 
Les vecteurs moyens de retour des cinq hamsters obtenus pour les différentes 
conditions ont été à leur tour moyennés de manière à obtenir un vecteur moyen général pour 
chacun des six types fondamentaux de trajets-aller multi-segmentés: L11, L12, L21, b&d, 
p&q, et s&z. Pour chacun d'eux, le biais directionnel prédit par le modèle empirique de 
Müller & Wehner (1988) et par le modèle mathématique exact biaisé par un coefficient de 1.6 
a été déterminé par simulation numérique, et comparé au biais observé au moyen du test de 
Hotelling. 
 
3.2. Résultats 
 
Situation à un seul changement de direction 
 
Comme le montre le Tableau II, les cinq hamsters sont en général bien ou assez bien 
orientés lors de leur retour au nid, après un trajet-aller direct (essais de contrôle NE1 à NE4) 
comme après un trajet-aller en L (essais de test L11, L12 et L21). Sur les 35 (5 x 7) cas 
considérés dans l'analyse statistique, l'hypothèse nulle d'une uniformité de la distribution des 
directions de retour observées (mesurées par rapport à la direction de retour idéale) a 
systématiquement été rejetée (V-test) à p=0.05, et même à p=0.005 pour tous les cas sauf deux 
(hamsters 2 et 3 en NE2). Le test de la direction idéale a donc pu être effectué dans les 35 cas 
considérés. Dans deux cas (sur vingt) concernant les essais de contrôle (hamster 3 en NE2 et 
hamster 5 en NE4), et dans quatre cas (sur quinze) concernant les essais de test (hamster 1 en 
L11, et hamsters 2, 4 et 5 en L21) la direction de retour moyenne observée différait 
significativement de la direction de retour idéale. Dans ces quatre cas, l'erreur commise était 
toujours une majoration de la rotation effectuée à la fin du trajet-aller (erreur angulaire 
positive). 
 Lorsque l'on considère chacune des douze possibilités de trajets-aller pour l'ensemble 
des cinq hamsters, on est amené à rejeter l'hypothèse nulle d'une distribution uniforme à 
p=0.005 (test de Moore), et la direction de retour moyenne observée pour tous les sujets 
ensemble ne diffère jamais significativement à p=0.05 de la direction de retour idéale (test de 
Hotelling). Les directions moyennes de retour observées lors des essais de contrôle et lors des 
essais de test ne diffèrent pas significativement à p=0.05 (test de Mardia-Watson-Wheeler). 
Même en regroupant les différents cas appartenant à un même type de trajet-aller donné (L11, 
L12 ou L21), la direction de retour moyenne de l'ensemble des cinq hamsters ne diffère pas 
significativement à p=0.05 de la direction de retour idéale (test de Hotelling). On peut 
cependant remarquer que l'orientation du vecteur moyen général n'est jamais négative, ce qui 
indique une tendance des hamsters à majorer en moyenne la rotation effectuée à la fin de leur 
trajet-aller. Si cette majoration n'est jamais significative, c'est au moins en partie dû à la forte 
variabilité intra et/ou interindividuelle de la performance directionnelle des hamsters, et au 
faible effectif (5) de l'échantillon de hamsters qui se sont avérés capables d'effectuer la tâche 
demandée. 
Ces résultats montrent donc que les hamsters sont bien capables de retourner plus ou 
moins directement à leur nid après avoir effectué un trajet-aller en L les menant à une source 
de nourriture. A l'évidence, les hamsters utilisent les informations concernant les distances 
parcourues pour calculer la direction de retour après un trajet-aller en L. Si ce n'était pas le cas, 
le trajet-retour serait simplement parallèle au premier segment du trajet-aller. En effet, après 
avoir effectué un changement de direction de 90° entre les deux segments du trajet-aller en L, 
un animal qui ne prendrait en compte que les informations concernant la rotation qu'il a 
effectuée mais pas les deux translations situées de part et d'autre en déduirait qu'il doit encore 
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tourner seulement de 90° dans le même sens pour retourner à son nid (afin que la somme des 
deux rotations fasse 180°). Cela impliquerait une minoration générale de la rotation à effectuer 
à la fin du trajet-aller (la valeur de la rotation correcte étant de 117° pour un trajet-aller de type 
L21, 135° pour un trajet-aller de type L11, et 153° pour un trajet de type L12). Or, comme 
nous l'avons vu, les erreurs directionnelles commises par les hamsters se traduisent 
généralement par une majoration de cette rotation, les amenant à recouper le premier segment 
du trajet-aller plutôt qu'à marcher parallèlement à lui. Il semble ainsi que, dans cette situation, 
les hamsters ont non seulement pris en compte les deux translations effectuées, mais aussi 
qu'ils ont donné un plus de poids à la seconde qu'à la première, ou, ce qui revient au même, 
ont légèrement surestimé la parallaxe de mouvement inférée du point de départ (cf. chapitre 
III, paragraphe 3.2).  
 
Tableau II. Erreur angulaire moyenne (e) dans la direction de retour et paramètre de 
concentration (r) de cette erreur au cours du trajet de retour pour les cinq hamsters 
ayant effectué les quatre trajets de contrôle (NE1 à NE4) et les huit trajets-aller en L. Les 
valeurs entre parenthèses correspondent au nombre d'essais par animal. 
 
SUJETS 1 2 3 4 5 
TRAJETS e r e r e r e r e r 
NE1 (6) -10° 0.84 -13° 0.76 -10° 0.97 -16° 0.82 1° 0.98 
NE2 (6) -1° 0.92 11° 0.65 -45° 0.88 1° 0.96 11° 0.94 
NE3 (6) 13° 0.88 -13° 0.84 -6° 0.90 18° 0.93 -10° 0.93 
NE4 (6) -8° 0.85 -31° 0.76 -22° 0.88 -9° 0.84 24° 0.98 
           
L11G1 (3) 24° 0.96 12° 0.50 -8° 1.00 3° 0.96 1° 0.98 
L11G2 (3) 55° 0.90 36° 1.00 5° 0.60 11° 0.94 0° 0.96 
L11D1 (3) 32° 0.95 -1° 0.99 -7° 0.89 5° 0.93 -10° 0.95 
L11D2 (3) 35° 0.93 -9° 0.35 26° 0.79 -7° 0.37 9° 0.97 
L11 global (12) 36° 0.92 13° 0.68 3° 0.80 5° 0.80 0° 0.96 
           
L12G (3) -3° 0.88 23° 0.95 -19° 0.97 -1° 0.99 2° 0.99 
L12D (3) 1° 0.73 7° 0.91 8° 0.85 -2° 0.94 -13° 0.98 
L12 global (6) -1° 0.80 15° 0.92 -6° 0.88 -1° 0.96 -5° 0.98 
           
L21G (3) 33° 0.78 46° 1.00 21° 0.86 3° 0.96 5° 0.99 
L21D (3) 7° 0.80 30° 0.44 -13° 0.98 47° 0.96 29° 0.98 
L21 global (6) 20° 0.77 41° 0.71 3° 0.88 25° 0.89 17° 0.96 
V-test: en italique 0.005<p<0.05, normal p<0.005  
Test de la direction idéale: en gras p<0.05, normal p>0.05  
(Les tests statistiques sur les trajets-aller en L n'ont concerné que les distributions globales) 
 
Situation à quatre changements de direction 
 
Malgré l'augmentation considérable de la longueur totale et de la segmentation des 
trajets-aller par rapport à la situation à un seul changement de direction, les hamsters ont 
maintenu une bonne performance directionnelle de retour, comme le montre le Tableau III. 
Seul un sujet (hamster 1) dans certains cas (trajet-aller en d et en q) a pris des directions de 
retour suffisamment dispersées pour que l'on ne puisse pas rejeter l'hypothèse nulle d'une 
distribution uniforme (V-test) à p=0.05. Néanmoins, lorsque les résultats de ce hamster sont 
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regroupés par type de trajet-aller (b&d d'une part, et p&q d'autre part), cette hypothèse nulle 
est rejetée. Pour tous les autres hamsters, que les données soient regroupées par type de trajet-
aller ou non, l'hypothèse d'une distribution uniforme des directions de retour observées à été 
rejetée à p=0.05. Néanmoins, la direction moyenne prise par chaque hamster diffère souvent 
suffisamment de la direction idéale (0°) pour qu'elle puisse être considérée comme 
significativement différente à p=0.05 (test de la direction idéale). 
 Dans tous les cas de rejet de cette hypothèse nulle, on peut remarquer que la direction 
de retour moyenne observée est supérieure (biais directionnel positif) à la direction de retour 
idéale, ce qui indique une majoration, en moyenne, de la rotation à effectuer à la fin du trajet-
aller. C'est le même type d'erreur angulaire systématique que celui observé (mais non 
significatif) pour les trajets-aller à un seul changement de direction. Ce type d'erreur n'est 
jamais significatif pour les trajets-aller en s ou en z, dont les changements de direction à droite 
et à gauche sont équilibrés. Si l'on considère l'ensemble des cinq hamsters, on est amené à 
rejeter l'hypothèse nulle d'une distribution uniforme à p=0.01 (test de Moore) des vecteurs 
moyens. Le biais directionnel n'est cependant jamais significatif à p=0.05 (test de Hotelling), 
que l'on considère chacun des six cas de trajets-aller multi-segmentés séparément, ou que ces 
trajets-aller soient regroupés suivant les trois types considérés (b&d, p&q, et s&z). Là encore, 
on peut invoquer la variabilité intra et/ou interindividuelle, et le faible effectif de l'échantillon. 
 
Tableau III. Erreur angulaire moyenne (e) dans la direction de retour et paramètre de 
concentration (r) de cette erreur au cours du trajet de retour pour les cinq hamsters 
ayant effectué l'essai de contrôle et les six essais de test trajets-aller en b, d, p, q, s et z. 
Chaque animal a effectué six essais dans chaque condition. 
 
SUJETS 1 2 3 4 5 
TRAJETS e r e r e r e r e r 
           
CTRL  (n=6) 12° 0.94 0° 1.00 -6° 0.96 3° 0.97 1° 0.99 
           
b 5° 0.92 9° 0.94 17° 0.88 14° 0.75 7° 0.91 
d 64° 0.83 -8° 0.96 38° 0.79 -3° 0.92 -6° 0.96 
b&d    (n=12) 33° 0.76 0° 0.94 27° 0.82 5° 0.83 0° 0.93 
           
p 41° 0.94 15° 0.90 20° 0.97 12° 0.78 20° 0.81 
q 44° 0.64 9° 0.90 39° 0.83 -11° 0.90 11° 0.82 
p&q    (n=12) 42° 0.79 12° 0.90 29° 0.89 0° 0.82 15 0.81 
           
s -32° 0.81 0° 0.99 -20° 0.87 -17° 0.95 8° 0.89 
z 3° 0.99 1° 1.00 -12° 0.74 5° 0.96 0° 0.99 
s&z    (n=12) -13° 0.86 1 0.99 -16° 0.80 -6° 0.94 4° 0.94 
V-test: en italique p>0.05, normal p<0.05; 
Test de la direction idéale: en gras: p<0.05, normal p>0.05;  
 
Par ailleurs, la comparaison des performances des sujets dans les différentes conditions 
de test et de contrôle fait apparaître des différences significatives à p=0.01 (test de Mardia-
Watson-Wheeler). Cette comparaison conduit aux observations suivantes:  
1) Individuellement, les sujets retournent en général à leur nid plus précisément après un 
trajet-aller direct (essais de contrôle) qu'après un trajet-aller multi-segmenté (essais de test). La 
différence est significative à p=0.05 en ce qui concerne les trajets-aller en b, d et q.  
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2) De manière plus surprenante, les hamsters ne s'orientent pas toujours plus 
précisément, en moyenne, après un trajet-aller en s ou en z, dont les changements de direction 
à droite et à gauche sont équilibrés qu'après un autre type de trajet-aller multi-segmenté. 
 3) Le rang du segment de 2 m dans la séquence des quatre segments contigus, qui est 
placé soit au début (trajets en p&q), soit au milieu (trajets en s&z), soit à la fin (trajets en 
b&d) du trajet-aller, a finalement peu d'effet sur la performance directionnelle des hamsters. 
Évaluation des modèles 
 
Cette évaluation vise à répondre à deux questions complémentaires:  
(1) Peut-on rendre compte de la performance directionnelle moyenne des hamsters après un 
trajet-aller en L avec un modèle développé initialement par Müller & Wehner (1988) sur les 
fourmis ? En d'autres termes, un même modèle peut-il décrire aussi bien le comportement de 
retour au nid d'un hamster que d'une fourmi après un trajet-aller en L ? 
(2) Dans l'affirmative, le modèle est-il aussi apte à prédire le biais directionnel survenant après 
d'autres types de trajets-aller multi-segmentés ? 
Dans la mesure où la formulation empirique proposée par Müller & Wehner (1988) 
correspond approximativement à un modèle mathématique exact affecté d'un biais 
multiplicatif sur l'effet des translations B=1.6 (cf. chapitre III, paragraphe 3.2), les données 
obtenues sur les hamsters ont également été comparées à ce modèle. 
Le Tableau IV résume le biais directionnel observé et ceux prédits par les deux modèles. 
Dans tous les cas sauf un, il n'y a pas de différence significative entre les prédictions et les 
données. La seule exception concerne les trajets-aller en b ou en d: le biais directionnel 
observé diffère significativement à p=0.01 du biais prédit par le modèle de Müller & Wehner, 
mais pas du biais prédit par le modèle mathématique exact avec un biais translationnel de 1.6. 
Les données sont cependant trop dispersées et concernent un échantillon trop faible 
d'animaux pour que l'on puisse raisonnablement prétendre avoir validé ce dernier modèle. En 
tout état de cause, on peut néanmoins affirmer que ce modèle, mieux encore que celui 
proposé par Müller & Wehner, est susceptible de rendre compte pour l'ensemble des types de 
trajets-aller considérés du biais affectant la direction de retour des hamsters. 
 
Tableau IV. Biais directionnel observé chez les hamsters et prédits par 
la formule empirique de Müller & Wehner (MW) et par la formule 
mathématique exacte avec un biais impliquant une surestimation de la 
parallaxe de mouvement inférée du nid de 1.6 (FEB). 
 
Trajet-Aller L11 L12 L21 b&d  p&q s&z 
Biais moyen observé 12° 0° 20° 12° 19° -5° 
Biais prédit par MW 13° 11° 10°   -16° 17° 3° 
Biais prédit par FEB 16° 13° 13° 0° 14° -6° 
En italique: différence significative à p=0.01 entre le biais prédit et le biais observé (test de 
Hotelling). Les autres différences ne sont pas significatives à p=0.05. 
 
4. EXPÉRIENCE 2 
 
Dans l'expérience précédente, la prise en compte des distances parcourues par les 
hamsters pour retourner à leur nid n'apparaît qu'indirectement, au travers de l'analyse de leur 
direction de retour. Les sujets étant généralement assez bien orientés, ils venaient buter sur le 
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nid. Ainsi, cette première expérience ne donne pas d'indication sur l'estimation finale de la 
distance de retour dont peuvent disposer les hamsters. La seconde expérience vise donc à 
mesurer directement la capacité des hamsters à estimer (et à mémoriser) la distance de retour, 
après un trajet-aller très simple, conduisant l'animal directement de son nid à la source de 
nourriture située à 1m du nid (une seule translation, aucun changement de direction).  
 
4.1. Méthodes 
 
Quatre hamsters n'ayant pas participé à la première expérience ont servi de sujets dans 
cette seconde expérience. Comme je l'ai mentionné en introduction, la procédure utilisée 
induisait l'animal à chercher son nid à un endroit erroné: l'animal est lentement et passivement 
tourné sur place au point d'approvisionnement grâce à une plate-forme circulaire servant de 
support à la nourriture. Cela conduit l'animal à prendre une direction de retour incorrecte, et 
permet d'éliminer les indices olfactifs qu'il a pu laisser lors de son trajet-aller. De plus, le nid 
est retiré à l'insu de l'animal lorsque celui-ci a atteint la plate-forme circulaire. Cela permet 
d'éliminer les indices olfactifs liés au nid. D'autres précautions ont été prises: la sciure 
recouvrant le sol de l'arène a été brassée et aplanie entre chaque essai, juste avant que l'animal 
soit guidé vers la source de nourriture, et un générateur de bruit blanc omnidirectionnel est mis 
en route pendant que le nid est retiré, afin de supprimer tout indice sonore potentiel. Pour ne 
pas démotiver irrémédiablement les hamsters, le nid est replacé sur la trajectoire du sujet, à 
quelque endroit qu'il se trouve, dès lors que le temps de recherche dépasse une minute. 
Les hamsters étant induits à retourner à leur nid en un endroit erroné, il a fallu 
déterminer, aussi précisément que possible, le point où l'animal estime que son nid devrait se 
trouver. Le trajet-retour comporte généralement une première partie plus ou moins rectilinéaire 
jusqu'à un point à partir duquel l'animal effectue une recherche de son nid sous la forme de 
boucles de déplacement sinueux. L'emplacement estimé du nid a donc été assimilé au premier 
point du trajet-retour à partir duquel la distance en ligne droite depuis la source de nourriture 
cesse d'augmenter, indiquant que l'animal a plus ou moins rebroussé chemin. Pour des raisons 
expliquées un peu plus bas (cf. Résultats), on a pris la distance en ligne droite (plutôt que la 
distance réellement parcourue) depuis la source de nourriture jusqu'à l'emplacement estimé du 
nid (point de rebroussement) comme mesure de la distance de retour estimée par l'animal. 
Pour chaque animal, la distance a été moyennée sur l'ensemble des essais et comparée 
statistiquement à la distance correcte (1 m) par le test de Student. 
Un des quatre sujets testés dans cette expérience (hamster 8) n'a pu être soumis qu'à six 
essais, tandis que les trois autres ont été soumis chacun à dix essais. Un de ces trois sujets 
(hamster 7), cependant, n'a pas rebroussé chemin avant d'atteindre le mur de l'arène lors de 
quatre essais. Pour cet animal, la performance a été établie sur la base des résultats obtenus 
lors des six autres essais. L'estimation de la distance de retour moyenne établie pour cet 
animal n'est donc probablement pas très fiable, même si la valeur obtenue est finalement 
similaire à celles obtenues avec les autres hamsters (cf. Résultats). 
 
4.2. Résultats 
 
 La Figure 7 représente les itinéraires de retour des quatre hamsters. Comme prévu, les 
animaux sont mal dirigés (l'emplacement initial du nid est situé à 1 m au "sud" de la source de 
nourriture). Néanmoins, le changement dans la forme des trajets-retour indique bien que les 
hamsters s'attendent à trouver le nid à une distance donnée. Initialement, le trajet de retour suit 
une ligne relativement droite. Puis il prend un tracé courbe qui suit approximativement le 
périmètre d'un cercle au rayon proche de la distance qui sépare l'emplacement nid de la source 
de nourriture (1 m). Ce changement survient indépendamment de l'orientation initiale du 
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trajet-retour. En fait, quelle que soit leur direction de retour au nid, les sujets tendent à stopper 
leur progression radiale et à entamer leur recherche du nid lorsqu'il se trouve à une distance 
proche de la distance de retour correcte. Le point de rebroussement (point où la distance en 
ligne droite cesse d'augmenter) peut finalement survenir alors que l'animal a parcouru une 
relativement grande distance au cours de son retour car, en entamant sa recherche du nid, il 
continue souvent à s'éloigner légèrement de la source de nourriture avant de rebrousser 
chemin. La distance en ligne droite de ce point de rebroussement à la source de nourriture 
indique finalement bien à quelle distance l'animal s'attend à trouver son nid. C'est pourquoi la 
performance des hamsters a été mesurée par cette distance en ligne droite.  
 
 
 
Figure 7. Trajets-retour des quatre hamsters, à partir de l'emplacement de la nourriture 
(E). Le point noir correspond à l'emplacement retenu pour mesurer la distance de retour 
estimée par les hamsters. 
 
Les valeurs moyennes (et les erreur-types correspondantes) obtenues pour chaque hamster 
sont les suivantes:  
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- Hamster 6: 0.76±0.06 m (n=10),  p<0.01 
- Hamster 7: 1.02±0.10 m (n=6), p>0.80 
- Hamster 8: 1.06±0.09 m (n=6), p>0.50 
- Hamster 9: 0.88±0.08 m (n=10), p>0.10 
 
Ainsi, la distance de retour au nid observée ne diffère pas statistiquement (test de 
Student) de la distance correcte (1 m) pour trois hamsters sur quatre. Globalement, on observe 
soit que les hamsters recherchent leur nid à la bonne distance, soit qu'ils tendent légèrement à 
la minorer et donc à rechercher leur nid un peu trop tôt. Ces résultats constituent la preuve que 
des hamsters peuvent estimer plus ou moins correctement la distance de retour sans le recours 
à des indices olfactifs, acoustiques ou tactiles issus de l'environnement. 
 
5. DISCUSSION 
 
La capacité d'un hamster à évaluer les composantes linéaires d'un trajet-aller le menant 
de son nid jusqu'à une source de nourriture a été établie indirectement à travers une première 
expérience impliquant des trajets-aller bi-segmentés ou multi-segmentés, et plus directement à 
travers une seconde expérience impliquant un trajet-aller direct. Dans les deux expériences, les 
performances des hamsters sont suffisamment bonnes pour que l'on puisse affirmer qu'ils 
prennent effectivement en compte les composantes linéaires de leurs trajets. Cela signifie qu'ils 
effectuent bien une véritable intégration du trajet, combinant les informations rotationnelles et 
les informations translationnelles recueillies en route. Ils ne se contentent pas de réactualiser 
leur orientation pour compenser les changements de direction activement effectués ou 
imposés à la source de nourriture. Ainsi, même après des trajets-aller de différentes formes, 
composés de cinq segments contigus séparés par quatre angles droits, les trajets-retour des 
hamsters demeurent significativement orientés vers le nid. 
Concernant les erreurs aléatoires commises par les hamsters (le niveau de variabilité est 
mesuré de manière inverse par le paramètre de concentration r dans les Tableaux II et III), on 
ne note pas de différence fondamentale entre les différents types de trajets-aller. En particulier, 
les erreurs aléatoires commises après des trajets-aller de cinq segments (et quatre changements 
de direction de 90°) ne sont pas globalement supérieures aux erreurs aléatoires commises 
après des trajets-aller en L (un seul changement de direction de 90°). Moyennée sur l'ensemble 
des hamsters et l'ensemble des types de trajets-aller, la valeur du paramètre de concentration 
vaut en effet 0.86 pour les trajets-aller en L et 0.87 pour les trajets-aller à cinq segments, ce qui 
équivaut à un écart-type de 30° environ dans les deux cas (sous l'hypothèse d'une distribution 
normale circulaire, on obtient en effet une valeur d'écart-type s, exprimée en radians, à partir 
du paramètre de concentration r par la formule r=exp(-s2/2); cf. Mardia 1972, et Batschelet 
1981). Logiquement, les erreurs aléatoires devraient augmenter avec le montant total des 
rotations effectuées lors du trajet-aller (indépendamment du sens de rotation), puisque ces 
rotations sont estimées dynamiquement. On s'attend alors à ce que, en moyenne, les erreurs 
aléatoires commises après des trajets comprenant quatre changements de directions de 90° 
soient supérieures à celle commises après des trajets-aller n'en comprenant qu'un seul. Le fait 
que les erreurs aléatoires restent à peu près constantes dans cette étude est difficilement 
explicable. Peut être doit-on se rappeler que les hamsters ont éprouvé beaucoup de difficultés 
pour s'adapter à la tâche (bon nombre d'entre eux n'y sont jamais arrivés), si bien que le stress 
a peut être constitué une source importante de bruit. Les hamsters ayant d'abord effectué la 
série des trajets-aller en L avant celle des trajets-aller à cinq segments, on peut penser que le 
stress était moins fort lors de l'exécution des trajets-aller à cinq segments que lors de 
l'exécution des trajets-aller en L, les hamsters s'habituant progressivement à la tâche. Ainsi, 
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l'augmentation des erreurs aléatoires générées par l'intégration de trajets-aller plus complexes 
aurait été contrebalancée par la diminution du bruit généré par un stress plus faible. 
Par ailleurs, la manière dont l'erreur angulaire systématique commise par un hamster 
(mesurée par l'erreur angulaire moyenne e dans les Tableaux II, III, et IV) varie suivant les 
différents types de trajets-aller peut paraître assez complexe. Il est finalement rassurant de 
constater que le pattern des erreurs angulaires systématiques obtenu pour l'ensemble des types 
de trajets-aller est relativement bien conforme aux prédictions des modèles biaisés, que ce soit 
le modèle empirique de Müller & Wehner (1988), ou mieux encore, le modèle mathématique 
exact avec un biais de surestimation de 1.6 du mouvement apparent inféré du nid. 
 L'expérience 1 a montré qu'un hamster peut estimer convenablement la direction de 
retour au nid après un trajet-aller bi-segmenté ou multi-segmenté. Pour cela, il lui a 
nécessairement fallu prendre en compte conjointement les composantes linéaires 
(translationnelles) et angulaires (rotationnelles) de son trajet-aller. Néanmoins, cette expérience 
n'apporte pas d'information directe sur l'estimation que fait l'animal de la distance qu'il doit 
parcourir pour revenir à son nid, puisqu'il avait la possibilité de venir buter dessus à la fin de 
son trajet-retour. On connaît quelques exemples de comportement de retour au gîte où la 
direction, mais pas la distance de retour, semble être déduite des informations recueillies en 
route. Par exemple des écureuils roux américains que l'on a déplacés passivement jusqu'à un 
point éloigné où ils sont relâchés effectuent un trajet-retour selon une ligne presque droite 
jusqu'à ce qu'ils aient parcouru la longueur maximale de leur domaine vital, qui détermine 
l'étendue de leurs excursions lors de recherche de nourriture (Bovet 1984). D'après les résultats 
obtenus par Etienne et al. (1988), les translations passives sont peu ou mal prises en compte 
dans l'intégration du trajet chez le hamster, et cela est probablement vrai pour la plupart des 
mammifères. Il n'est donc pas surprenant qu'en l'absence d'informations fiables sur la distance 
de retour, les écureuils étudiés par Bovet (1984) aient finalement choisis de parcourir une 
distance "familière". Des observations convergentes ont été recueillies chez des hamsters: des 
sujets habitués à retourner depuis une source de nourriture au centre d'une arène circulaire 
vers leur nid situé en périphérie, ont été soumis à un trajet "fictif": à la sortie du nid les sujets 
entraient dans une boîte de transport. La boîte était soulevée au-dessus du sol de l'arène mais 
sans être déplacée dans le plan horizontal. Au même moment, l'arène était déplacée jusqu'à ce 
que son centre se retrouve sous la boîte de transport. Puis la boîte était tournée de 90° dans le 
plan horizontal et enfin redescendue au centre de l'arène. En sortant de la boîte, les sujets 
commençaient immédiatement à amasser de la nourriture. Dans les situations où ils ne 
pouvaient utiliser aucun indice externe, ils ont pris une direction de retour correcte vers la 
position de leur nid périphérique. Ils ont par conséquent compensé la rotation de 90° à laquelle 
ils avaient été soumis tout en parcourant une distance selon laquelle ils n'avaient pas été 
déplacés (Etienne et al. 1988). Cela suggère que l'estimation de la distance de retour peut être 
basée sur l'expérience préalable plutôt que sur le trajet-aller effectué juste avant. Que les 
composantes linéaires du trajet-aller soient prises en compte pour le calcul de la direction de 
retour n'implique donc pas nécessairement que l'animal utilise cette information pour estimer 
explicitement la distance de retour au nid. C'est pourquoi les résultats obtenus dans 
l'expérience 2 sont particulièrement intéressants. Ils montrent, en complément avec les 
résultats de l'expérience 1, que les hamsters sont capables d'estimer assez correctement non 
seulement la direction de retour mais aussi la distance de retour par intégration du trajet-aller.  
 En conclusion, on peut donc dire que les hamsters sont capables d'intégrer les 
composantes linéaires et angulaires de leur trajet-aller pour réactualiser conjointement la 
direction et la distance à leur point de départ (nid). Le processus d'intégration du trajet chez 
cette espèce est compatible avec l'hypothèse d'une surestimation de la parallaxe de 
mouvement inférée du point de départ par un facteur multiplicatif de 1.6, qui se traduit par un 
biais directionnel systématique lorsque les changements de direction à droite et à gauche ne 
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sont pas équilibrés. Par ailleurs, l'erreur aléatoire résultante est relativement importante, 
puisqu'elle se caractérise par un écart-type de 30°, même après un simple trajet-aller en L. 
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V - EXPÉRIMENTATION SUR LE CHIEN 
 
1. INTRODUCTION  
 
L'orientation spatiale chez les mammifères a le plus souvent été étudiée en laboratoire 
sur des rongeurs (gerbilles, hamsters, rats, souris). Il est cependant intéressant, dans un but 
comparatif, d'obtenir des données sur d'autre groupes. Un certain nombre d'expériences ont 
été menées chez l'homme. Avec des sujets humains, on règle facilement le délicat problème de 
la motivation et du stress grâce à des consignes. La tâche consiste alors à effectuer un trajet-
aller prédéfini, et la consigne est de revenir à son point de départ, le tout étant généralement 
effectué dans le noir (yeux bandés). Dans la plupart des études concernant l'intégration du 
trajet chez l'homme, le trajet-aller est constitué de deux segments formant un angle variable. 
Vu du dessus, le trajet-retour correct forme un troisième segment qui relie le point final du 
trajet-aller à son point de départ. C'est pourquoi la tâche de retour au point de départ est 
souvent référencée sous le nom de tâche de complétion de triangle. Cela témoigne d'une 
grande ambiguïté. 
En effet, un sujet humain, compte tenu de ses capacités cognitives hors du commun (par 
comparaison avec le reste du monde animal) peut résoudre la tâche de deux manières 
différentes. La première est évidemment l'intégration du trajet. Elle consiste donc simplement 
à réactualiser son emplacement courant relativement à son point de départ (codage 
exocentrique) ou l'emplacement de son point de départ relativement à sa propre position 
courante (codage égocentrique). Quel que soit le type de codage (égocentrique ou 
exocentrique), il s'agit seulement de réactualiser un vecteur dont l'une des deux extrémités est 
le corps propre et l'autre le point de départ. La seconde solution consiste pour le sujet humain 
à se représenter "vue du dessus" la figure géométrique qu'il dessine au sol en se déplaçant. 
Après avoir ainsi dessiné deux segments, il lui reste à déterminer, pour retourner au point de 
départ, quel segment (quelle distance et dans quelle direction) effectuer pour "fermer le 
triangle". Il est fort probable que les deux solutions coexistent chez les sujets humains. 
Dans une série d'expériences élégantes, Sauvé (1989) a dissocié ces deux solutions, en 
demandant à des sujets humains (en condition aveugle) ayant d'abord exécuté deux segments 
avec un changement de direction entre les deux, soit de revenir à leur point de départ, soit 
d'effectuer un segment qui soit parallèle au premier segment et de distance correspondant à 
celle d'un segment-retour. Dans la première condition, les deux solutions peuvent être 
utilisées, mais dans la seconde condition seule la solution "graphique" peut être utilisée. De 
plus les sujets humains étaient conjointement soumis à des tâches mentales concurrentes 
supposées interférer avec leur capacité de représentation de l'espace locomoteur. Les résulats 
obtenus confirment l'idée que l'intégration du trajet est un processus très robuste, et suggèrent 
que même chez les sujets humains capables de se représenter mentalement leurs déplacements 
"vus du dessus", l'intégration du trajet reste le processus principal pour revenir à son point de 
départ en l'absence de repères visuels extérieurs. Il n'en demeure pas moins que l'existence 
d'un processus de représentation mentale globale du trajet qui se greffe sur le processus 
d'intégration du trajet rend les résultats obtenus chez l'homme difficiles à interpréter. 
Dans ce contexte, le chien (Canis familiaris) constitue une espèce qui se prête 
particulièrement bien à une expérimentation sur l'intégration du trajet. D'une part, ses capacités 
d'apprentissage et sa sensibilité au renforcement social le rendent apte à comprendre des 
consignes et permettent de lui faire accepter (dans certaines limites; voir plus bas) les 
différentes contraintes de la tâche avec un moindre stress. Cela demande certes un dressage 
rigoureux, mais en appliquant des techniques éprouvées, on peut disposer de sujets capables 
de comprendre la tâche et suffisamment motivés pour tenter de la résoudre du mieux possible. 
D'autre part, les capacités cognitives du chien sont certainement loin de celles de l'homme, et 
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on peu raisonnablement penser que peu sinon aucun processus de représentation mentale de 
la forme du trajet effectué vient interférer avec le processus d'intégration du trajet lorsqu'un 
chien tente de revenir à son point de départ en l'absence de repères extérieurs. 
L'expérimentation menée ici s'est focalisée sur l'intégration de trajets-aller en L. Malgré 
sa simplicité, ce type de trajet permet d'aborder deux aspects essentiels dans l'intégration du 
trajet, celui de la longueur totale du trajet-aller, définie par la somme des longueurs des deux 
segments, et celui de la forme du trajet-aller, définie par le rapport des longueur des deux 
segments. On peut ainsi comparer les performances des animaux après des trajets-aller de 
longueurs différentes mais de même forme (par exemple 10x10 m et 20x20 m) et après des 
trajets de même longueur mais de formes différentes (par exemple 10x30 m et 30x10 m). 
 
2. MATÉRIEL ET MÉTHODES 
 
2.1. Sujets et dispositif expérimental 
 
Cinq chiens adultes ont servi de sujets: Humpty (épagneul King-Charles mâle de 3 ans 
et 9 kg), Kamel (berger allemand croisé femelle de 4 ans et 25 kg), Ixia (husky sibérien croisé 
femelle de 2 ans et 25 kg), Osky (husky sibérien mâle de 6 ans et 21 kg), et Foehn (berger 
allemand femelle de 4 ans et 32 kg). Ces cinq sujets vivent avec leurs maîtres respectifs, chez 
lesquels ils sont "empruntés" puis ramenés pour chaque séance d'entraînement ou 
d'expérience. Ils sont tous en parfaite santé: aucun signe de handicap ou de déficience n'a été 
décelé, et ce jusqu'à la fin de l'expérimentation. Au cours des essais de test, les chiens doivent 
effectuer un trajet-aller en marchant avec un bandeau sur les yeux et des écouteurs dans le 
pavillon des oreilles (cf. procédure expérimentale). Huit chiens ont été initialement entraînés 
mais seuls cinq chiens se sont révélés assez confiants pour marcher avec de telles contraintes, 
tout en étant suffisamment motivés pour exécuter la tâche de retour au point de départ. 
L'expérience a été menée dans un gymnase (50x100m) dont le sol est recouvert de 
bitume sans marques ou repères visibles. Après l'entraînement (voir plus bas), chaque chien 
exécute trois fois chacun des dix types de trajets-aller en L définis selon cinq patterns 
(10x10m, 20x20m, 10x30m, 30x10m, 20x30m) et deux sens de rotation pour le changement 
de direction de 90° entre les deux segments du trajet-aller (à droite: sens horaire, ou à gauche: 
sens anti-horaire). Une à trois sessions expérimentales de un ou deux essais (trajets) ont lieu 
chaque jour. Chaque chien a ainsi été soumis au total à 30 essais (3x5x2), selon un ordre 
pseudo-aléatoire individualisé. Les chiens sont motivés pour revenir à leur point de départ car 
une récompense, un biscuit de 2 cm2 à base de viande séchée, y a été déposée. Le chien peut 
sentir brièvement le biscuit juste avant d'effectuer le trajet-aller, mais il n'est autorisé à le 
manger qu'après son retour au point de départ. 
 
2.2. Procédure 
 
Lors de chaque essai expérimental, le chien est mené avec une laisse courte (20 cm) le 
long d'un trajet-aller en L prédéfini. Le chien est alors relâché et autorisé à retourner seul à son 
point de départ. Il était essentiel d'empêcher le chien à la fois de localiser directement la 
récompense et de mémoriser l'emplacement du point de départ grâce à des repères extérieurs 
plutôt qu'en utilisant l'intégration du trajet. Pour cela, les chiens sont aveuglés par un bandeau 
placé sur les yeux, et équipés d'écouteurs diffusant du bruit "blanc". Au cours d'essais 
préliminaires, les chiens finissaient par accepter d'être guidés lors du trajet-aller dans ces 
conditions, mais la majorité d'entre eux refusaient de retourner au point de départ dans ces 
mêmes conditions de privation sensorielle. Par conséquent, il a fallu se résoudre à les laisser 
effectuer le trajet-retour en condition non-privée. L'expérience se déroule alors comme suit. Le 
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chien est équipé du bandeau et des écouteurs à une vingtaine de mètres du point de départ du 
trajet-aller en L qu'il va devoir effectuer. Le chien est alors porté (translation passive) à ce point 
de départ. A cet endroit, il peut renifler brièvement la récompense, puis il est guidé le long d'un 
trajet-aller en L prédéfini. A la fin de ce trajet, la personne qui guide le chien s'arrête. Le chien 
se tourne alors spontanément pour faire face au point de départ. On lui retire immédiatement 
le bandeau et les écouteurs, et il est relâché. Pour éviter que le chien n'apprenne à localiser le 
point de départ du trajet-aller grâce à des repères ou à des traces olfactives, les positions des 30 
trajets-aller en L que doivent effectuer les chiens sont agencées de telle façon que chaque 
point de départ est situé systématiquement en un endroit différent du gymnase. De plus, pour 
empêcher que les chiens ne puissent directement localiser la récompense (un biscuit de viande 
séchée) situé au point de départ, environ 300 leurres non comestibles, mais visuellement non 
différenciables de la récompense, ont été dispersés sur le sol du gymnase. Les leurres ont été 
préalablement mêlés aux biscuits de viande séchée de façon à ce qu'ils soient olfactivement 
non-distinguables de la récompense. Ainsi, les chiens ne peuvent discriminer le leurre du 
biscuit qu'en ayant la truffe à quelques centimètres de celui-ci. Dans ces conditions, se fier à 
l'intégration du trajet est la seule méthode efficace pour résoudre la tâche (retrouver 
rapidement la récompense, ce qui implique un trajet-retour le plus rectilinéaire possible). Outre 
la personne qui a conduit le chien le long du trajet-aller en L et qui le relâche à la fin de ce 
trajet, l'expérience est suivie par une seconde personne qui enregistre les déplacements du 
chien. La première personne demeure à la fin du trajet-aller et suit continuellement du regard 
le chien alors qu'il effectue son retour en quête de la récompense située au point de départ. La 
seconde personne vise le chien à partir d'un point fixe grâce à un système de "tracking 
optique" (pour plus de détails voir la description ci-après). Ces deux personnes ne peuvent 
donc en aucune manière apporter au chien une information quelconque quant à l'emplacement 
de la récompense, que ce soit par l'emplacement qu'elles occupent ou la direction de leur 
regard. Un chien qui n'a toujours pas trouvé le biscuit-récompense au bout d'une minute est 
rappelé par la première personne puis guidé vers l'emplacement du biscuit. 
 
2.3. Entraînement des chiens 
 
Avant que ne débute l'enregistrement des trajets expérimentaux, les chiens ont été 
soumis à un entraînement quasi quotidien (quatre à cinq fois par semaine) et durant une assez 
longue période: de deux à cinq mois selon les dispositions du chien à devenir familier avec la 
tâche et ses contraintes. Un chien est jugé apte à exécuter des trajets expérimentaux dès lors 
qu'il s'avère capable d'effectuer successivement plusieurs essais avec un trajet-retour 
relativement direct - sans prêter attention aux leurres qui jonchent le sol - avant de commencer 
à chercher la récompense (à son emplacement estimé, qui n'est pas forcément l'emplacement 
correct). Durant l'entraînement, les chiens sont guidés le long de trajets-aller de formes 
diverses, à l'exclusion de la forme en L qui a été réservée pour les trajets-aller expérimentaux. 
Tout d'abord ils sont simplement entraînés en condition normale (pas de bandeau, ni 
d'écouteurs) à suivre la personne qui les guide selon un trajet prédéfini. Ils sont ensuite 
entraînés à effectuer une tâche de retour au point de départ, toujours en condition normale. A 
ce stade, chaque chien effectue une douzaine de trajets à chaque séance d'entraînement. La 
motivation des chiens à trouver la nourriture et à la consommer est apparue essentielle à ce 
stade: à moins qu'ils ne trouvent et puissent consommer le biscuit-récompense les chiens 
refusèrent de se soumettre à un nouvel essai. Les chiens sont ensuite progressivement habitués 
à porter un bandeau et des écouteurs diffusant du bruit "blanc". Enfin, les chiens sont 
entraînés à effectuer des trajets-aller en condition de privation sensorielle (bandeau et 
écouteurs), suivis de trajets-retour au point de départ en condition normale (sans bandeau ni 
écouteurs). Il s'est avéré au cours de l'entraînement que les chiens refusaient de se laisser 
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guider avec le bandeau et les écouteurs sur une distance de plus de 50m à partir de 
l'emplacement de la récompense. La longueur maximale des trajets expérimentaux a donc été 
fixée à cette valeur. A ce stade, chaque séance d'entraînement ne comporte plus que deux à 
trois trajets par chien. Au début de l'entraînement, les chiens avaient tendance à se précipiter 
sur chacun des leurres et une assez longue période est nécessaire pour qu'ils comprennent que 
la seule méthode efficace pour trouver le biscuit-récompense est d'intégrer le trajet-aller. 
 
2.4. Enregistrement des trajets-retour 
 
Les trajets-retour des chiens, depuis la fin du trajet-aller où ils sont libérés vers le point 
de départ où est localisée la récompense, sont enregistrés grâce au système de tracking optique 
développé par Benhamou (1990). Avec ce système, le garrot du chien est continuellement visé 
à partir d'un point d'observation situé en hauteur (au centre de gradins adossés à l'un des deux 
longs murs du gymnase). La visée se fait au travers d'un télescope terrestre réticulé dont les 
positions angulaires dans les plans horizontal (f) et vertical (d) sont mesurées grâce à deux 
potentiomètres de précision montés sur la rotule supportant le télescope. Les emplacements 
successifs du chien qui se déplace sur le sol du gymnase, relativement au point origine situé au 
sol à l'aplomb du télescope, sont donc précisément déterminés sous forme de coordonnées 
(X,Y) par les formules trigonométriques suivantes: 
 
X = D.cos(f) = (h-g).tan(d).cos(f),  Y = D.sin(f) = (h-g).tan(d).cos(f) 
 
où D=(h-g).tan(d) est la distance au sol entre le point origine et l'emplacement courant du 
chien, h est la hauteur à laquelle le centre optique du télescope est positionné par rapport au 
sol du gymnase (6.96 m) et g la hauteur au garrot du chien dont on enregistre le trajet (entre 40 
et 61 cm selon le chien considéré). Une multiplication (de six fois) des mouvements verticaux 
de la lunette permet d'augmenter considérablement la précision de la mesure de la distance D, 
qui est une variable sensible pour déterminer l'emplacement du chien. Les valeurs de f et de d 
fournies par les deux potentiomètres sont numérisées grâce à des modules digitaux 16-bits (la 
fonction reliant les valeurs obtenues et les positions angulaires de chacun des deux 
potentiomètres a été préalablement établie avec précision) et transférées à un micro-ordinateur 
chaque fois que la personne qui vise le chien est en mesure de centrer le réticule du télescope 
sur le garrot du chien (une à deux fois par seconde). L'orthogonalité du système de tracking 
par rapport au sol du gymnase (qui est cruciale pour la fiabilité des mesures) est 
systématiquement contrôlée avant chaque séance d'expérimentation par le pointage de trois 
marques distantes de 25 m situées dans trois directions couvrant au total un arc de 70°. Des 
mesures de contrôle consistant à enregistrer à plusieurs reprises des trajets passant par des 
points de coordonnées connues ont montré que la précision du système de tracking était, pour 
les positions les plus éloignées du système de tracking (c'est-à-dire les plus sensibles à l'erreur 
de localisation) de l'ordre de 30 cm environ. Bien que n'étant pas étrangère à l'objet de la 
recherche, la personne qui enregistre les trajets des chiens ne peut biaiser les données 
recueillies en raison du très faible champ de vision dont elle dispose au travers du télescope 
qui ne lui permet pas de voir les alentours. 
 
2.5. Analyse des trajets-retour 
 
Une fois relâché, le chien parcourt d'abord un trajet plus ou moins rectiligne jusqu'à 
l'endroit où il estime trouver la récompense, puis il commence à la chercher, la truffe au ras du 
sol, en effectuant des boucles autour de cet endroit. Il s'agit alors de déterminer de manière 
fiable cet endroit particulier où le chien s'attend à trouver la récompense. Il n'existe en fait 
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aucun moyen de déterminer exactement ce point précis. Le changement qui s'opère dans le 
déplacement du chien entre le trajet-retour initial, relativement rectiligne, et les boucles de 
recherche constitue cependant un point empirique assez facilement détectable visuellement 
pour chaque trajet individuel. Néanmoins, une telle détermination purement empirique laisse 
une trop grande place à la subjectivité de l'estimateur. Cela risque de conduire à des variations 
non pertinentes d'un trajet à l'autre. De façon à utiliser le même critère pour tous les trajets, on 
calcule la valeur courante du rapport D/L entre la distance en ligne droite D et la longueur L 
réellement parcourue par le chien entre la fin du trajet-aller (où le chien est libéré) et 
l'emplacement courant du chien au cours de son trajet-retour. On considère alors que le point 
où cette valeur (initialement égale à 1) tombe définitivement en dessous d'un seuil donné, 
correspond à la position que le chien estime être celle de la récompense. Il peut arriver que le 
chien fasse un écart lors de son trajet de retour, si bien que la valeur D/L peut tomber 
momentanément en dessous du seuil considéré, avant d'augmenter à nouveau lorsque le chien 
reprend un trajet en ligne droite. Le fait de considérer uniquement le point dont le rapport D/L 
tombe définitivement en dessous du seuil permet d'ignorer ces petites déviations locales 
occasionnelles. Le seuil du rapport D/L a été empiriquement fixé à 0.9, car il correspond pour 
tous les trajets relevés à l'endroit qui paraît, à vue d'œil, le plus adéquat pour définir le moment 
où le chien commence à chercher la récompense (cf. Figure 8). On calcule alors, en termes de 
direction et de distance, le vecteur qui pointe sur ce lieu à partir du lieu de relâchement du 
chien. La direction de retour des chiens est mesurée par rapport à la direction de retour idéale 
(utilisée comme la direction de référence 0°), dans le même sens (horaire ou anti-horaire) que 
le changement de direction entre les deux segments du trajet-aller en L. Ainsi, la valeur de la 
direction de retour obtenue mesure directement l'erreur faite par les chiens pour un trajet en L 
donné: une valeur positive correspond à une majoration et une valeur négative à une 
minoration de la rotation devant être effectuée à la fin du trajet-aller pour prendre la direction 
correcte vers le point de départ, quel que soit le sens de la rotation effectuée entre les deux 
segments du trajet-aller. La distribution des erreurs angulaires est ici suffisamment resserrée 
pour être analysée avec les méthodes de statistique linéaire classique plutôt que les méthodes 
de statistique circulaire: en ce cas la moyenne arithmétique des valeurs angulaires constitue 
une excellente approximation de la "vraie" moyenne angulaire, définie par l'orientation du 
vecteur moyen (la valeur absolue de la différence entre les deux est toujours plus petite ou 
égale à 1/10°), et l'écart-type s de la distribution des valeurs angulaires peut être facilement 
relié à la longueur du vecteur moyen r (r=exp(-s2/2); cf. Mardia 1972 ou Batschelet 1981). Par 
conséquent, les distributions des erreurs de direction et de distance ont toutes deux été 
analysées avec les mêmes méthodes statistiques: analyses de régression linéaire et analyses de 
variance. 
 
Figure 8. Exemples de trajets-retour (     ) effectués par des chiens après trois types de 
trajets-aller en L (- - -): (a) un trajet de 20x20 m avec un changement de direction 
horaire, (b) un trajet de 30x10 m avec un changement de direction anti-horaire, et (c) un 
trajet de 10x30m avec un changement de direction anti-horaire. Le chien est guidé du 
point de départ S jusqu'au point de lâcher R. Le point T est le point où le rapport entre la 
distance en ligne droite et la distance courante parcourue depuis le point de départ chute 
définitivement en deçà de 0.9. Au-delà de ce point, le chien est supposé effectuer un 
pattern de recherche en boucles de la récompense. Les direction et distance observées 
sont calculées à partir du vecteur RT (- - ->) par rapport à la direction et la distance de 
retour correcte (vecteur RS, non dessiné). Dans ces exemples, les erreurs en angle et en 
distance sont respectivement: (a) 14° et 5%, (b) -1° et -8%, (c) 12° et -3% (notons que 
dans ce dernier exemple le chien n'a pas trouvé la récompense au bout d'une minute). 
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3. RÉSULTATS 
 
Les résultats bruts se présentent donc sous la forme de 150 vecteurs-réponse (5 chiens x 
5 types de trajets-aller x 2 sens de rotation entre les segments x 3 essais) qui spécifient les 
coordonnées estimées par les chiens du point de départ de leurs trajets (voir les exemples de la 
Figure 8).  
En premier lieu, les données de direction et de distance de retour ont été moyennées 
pour les trois essais auxquels les chiens ont été soumis pour chaque type de trajet en L et 
chaque sens de rotation entre les segments du L. L'existence potentielle d'un effet du sens de 
la rotation entre les deux segments du trajet en L a alors été testée. Il n'y a pas de différence 
significative entre les trajets comportant un angle vers la droite (rotation horaire) et ceux 
comportant un angle vers la gauche (rotation anti-horaire), que ce soit pour la direction de 
retour (F1,24<0.1, NS) ou pour la distance de retour (F1,24=1.1, NS). Les données ont alors été 
moyennées pour les deux sens de rotation. Le Tableau V donne les moyennes et les écart- 
types des directions et des distances de retour pour chacun des cinq chiens après chacun des 
cinq types de trajets en L, et la Figure 9 illustre les données moyennées pour les 5 chiens. 
Pour 19 des 25 valeurs moyennées (et pour 109 cas sur les 150 valeurs individuelles 
relevées) la distance de retour observée est plus courte que la distance de retour correcte. Les 
chiens ont ainsi tendance à minorer la distance de retour (ou à commencer à rechercher la 
récompense avant que le vecteur de retour n'ait été remis à zéro). Cette tendance est 
statistiquement significative (test du signe: P<0.02). Comme le montre la Figure 10, il y a une 
évidente corrélation linéaire entre les distances de retour observées et les distances de retour 
correctes. La meilleure estimation en ligne droite a été obtenue par la méthode des moindres 
carrés. Avec une pente de 0.89±0.05 et une ordonnée à l'origine de 1.6±1.4 m, elle explique 
93% de la variance. L'hypothèse nulle impliquant une telle corrélation linéaire ne peut être 
rejetée statistiquement (F3,16=0.7, NS). De plus, la pente diffère significativement de 0 
(F1,16=338.9, P<0.001) mais pas la valeur de l'ordonnée à l'origine (F1,16=1.2, NS). Ainsi la 
distance moyenne de retour parcourue par un chien peut être considérée comme directement 
proportionnelle à la distance de retour correcte. Le meilleur coefficient de proportionnalité, 
correspondant à la pente de la meilleure estimation en ligne droite passant par l'origine, est de 
0.94. En d'autres termes, les chiens ont tendance à systématiquement sous-estimer de 6% en 
moyenne la distance de retour correcte, quel que soit le type de trajet en L effectué à l'aller.  
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Tableau V: Directions et distances de retour (moyenne ± 
écart-type calculée sur 6 valeurs) pour chacun des cinq 
chiens et des cinq types de trajets-aller. Les valeurs entre 
parenthèses donnent les distances de retour correctes. La 
direction de retour correcte sert de référence et vaut 0°. 
 
 
Trajet-Aller 
(m) 
Chien Direction de 
retour (°) 
Distance de 
retour (m) 
 Humpty 8±8 13±1 
 Kamel 9±17 14±2 
10x10 (14.1 m)  Ixia 13±15 17±2 
 Osky 14±11 15±4 
 Foehn 0±4 13±1 
    
 Humpty 4±2 26±5 
 Kamel 11±7 24±4 
20x20 (28.3 m) Ixia 13±8 26±5 
 Osky 12±14 26±6 
 Foehn 2±7 29±4 
    
 Humpty 6±7 31±4 
 Kamel 0±10 31±5 
10x30 (31.6 m) Ixia 6±9 31±3 
 Osky 3±5 28±3 
 Foehn 0±8 30±3 
    
 Humpty 0±4 29±5 
 Kamel -8±11 28±4 
30x10 (31.6 m) Ixia 9±13 30±8 
 Osky 2±4 26±5 
 Foehn 4±8 32±2 
    
 Humpty 5±9 37±3 
 Kamel 8±10 32±4 
20x30 (36.1 m) Ixia 8±9 32±4 
 Osky 9±8 34±4 
 Foehn 7±10 36±5 
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Figure 9. Vecteurs de retour moyens (représentés en ligne continue) pointant sur le point 
de départ estimé des trajets-aller en L de 10x10m, 20x20m, 10x30m, 30x10m et 20x30m 
(représentés par des segments en tirets). Les secteurs grisés représentent les écart-types 
des distributions des erreurs angulaires tandis que les rectangles en blanc représentent 
les écart-types des distributions des erreurs en distance. 
 
Il existe aussi une corrélation linéaire entre l'écart-type de la distance de retour observée 
et la distance de retour correcte. Avec une pente de 0.10±0.04 et une ordonnée à l'origine de 
0.9±1.1 m, la meilleure estimation en ligne droite n'explique que 26% de la variance. 
Cependant, l'hypothèse nulle impliquant une telle corrélation linéaire ne peut être rejetée 
statistiquement (F3,16=2.2, NS). De plus, la pente diffère significativement de 0 (F1,16=9.5, 
P<0.01) mais pas la valeur de l'ordonnée à l'origine (F1,16=0.6, NS). Ainsi, l'écart-type de la 
distance de retour parcourue par le chien peut être grossièrement considéré comme étant 
proportionnel à la distance de retour correcte (en accord avec la loi de Weber). Le meilleur 
coefficient de proportionnalité est de 0.13. L'erreur aléatoire en distance, telle que mesurée par 
l'écart-type de la distribution des distances de retour effectuées, est ainsi égale à 13%, en 
moyenne, de la distance de retour correcte, quel que soit le type de trajet en L effectué à l'aller. 
Aucune différence significative entre les chiens n'a été trouvée, que ce soit pour les erreurs 
systématiques ou pour les erreurs aléatoires (F4,16=1.1 et F4,16=1.4, respectivement, NS). La 
Figure 11a illustre la distribution globale des erreurs en distance pour l'ensemble des chiens. 
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Figure 10. Relation entre les distances de retour moyennes (±erreur-types) observées et 
les distances de retour correctes. La ligne droite correspond à la relation Y=0.94 X. 
 
Par ailleurs, dans 21 des 25 valeurs moyennées (dans 94 cas sur les 150 valeurs individuelles 
relevées) les directions de retour prises par les chiens correspondent à une majoration de la 
rotation devant être effectuée à la fin du trajet aller pour prendre la direction de retour correcte. 
Il existe donc un biais directionnel systématique dans les directions de retour (en plus des 
erreurs aléatoires), qui les conduit à significativement commettre plus d'erreurs de majoration 
que d'erreurs de minoration (test du signe: P<0.0001). Il s'agit donc là du même type d'erreurs 
angulaires systématiques que celui observé chez les hamsters, et chez d'autres espèces comme 
les fourmis étudiées par Müller & Wehner (1988). Moyennées sur les cinq chiens, les 
moyennes et les écart-types des erreurs angulaires sont de 9±11° après un trajet en L de 
10x10m, de 8±8° après un trajet en L de 20x20m, de 3±8° après un trajet en L de 10x30m, de 
1±8° après un trajet en L de 30x10m, et de 8±9° après un trajet en L de 20x30m. Aucune 
différence significative entre les chiens n'a été trouvée que ce soit pour les erreurs angulaires 
systématiques ou aléatoires (F4,16=2.9 et F4,16=2.2, respectivement, NS). 
 La moyenne de l'erreur angulaire (biais directionnel) varie significativement selon les 
types de trajet en L effectué à l'aller (F4,16=3.7, P<0.05). En fait, ce biais directionnel apparaît 
dépendre du rapport des segments du trajet-aller en L effectué par le chien. Le biais est plus 
grand pour des rapports de segments proches de 1 (trajets en L du type 10x10m, 20x20m et 
20x30m) que pour des rapports de segments distants de 1 (trajets en L du type 10x30m et 
30x10m). Il est donc clair que ce biais n'est pas corrélé linéairement avec la valeur de la 
rotation à effectuer à la fin du trajet-aller pour prendre la direction de retour correcte (108° 
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pour un trajet en L du type 30x10m, et 135° pour un trajet en L du type 10x10m ou 20x20m, 
et 162° pour un trajet en L du type 10x30m). La meilleure corrélation linéaire n'explique en 
effet que 2% de la variance, et la pente ne diffère pas significativement de 0 (F1,16<0.1, NS). 
Contrairement aux erreurs en distance, qui sont proportionnelles en moyenne à la distance de 
retour correcte, il n'y a donc aucune raison d'exprimer les erreurs angulaires en termes de 
pourcentages des valeurs correctes de rotations. D'autre part, les erreurs aléatoires, mesurées 
par l'écart-type des distributions des directions de retour, sont grossièrement les mêmes, quel 
que soit le type de trajet en L considéré (9° en moyenne): aucune différence significative n'a 
été trouvée à ce niveau (F4,16=0.9, NS). La Figure 11b illustre la distribution globale des erreurs 
angulaires pour l'ensemble des chiens. 
 En dernière analyse, on s'est attaché à reconnaître quel type de biais affectant 
l'intégration du trajet peut rendre compte de l'erreur systématique résultante que font les 
chiens. Comme je l'ai mentionné déjà à plusieurs reprises, des erreurs systématiques 
angulaires peuvent être facilement générées en introduisant un biais multiplicatif B dans la 
formule mathématique récurrente exacte qui, en mode égocentrique, spécifie la direction du 
point de départ relativement à la direction de la tête de l'animal: dans ce cadre, B est un facteur 
de biais sans dimension indiquant de combien de fois la parallaxe de mouvement inférée du 
point de départ est surestimée. Par simulations numériques, on trouve que la valeur de B la 
plus apte à rendre compte du biais directionnel observé chez les chiens est B=1.2 (Tableau VI). 
Le pattern des erreurs angulaires prédit est cependant moins contrasté que le pattern observé: 
les plus grandes erreurs angulaires prédites ne sont pas aussi grandes que celles observées, 
tandis que les plus petites erreurs angulaires prédites ne sont pas aussi petites que celles 
observées. De plus, la distance de retour prédite est sensiblement plus grande que la distance 
de retour correcte (de 4% environ), alors que les chiens tendaient en fait à la minorer 
légèrement (de 6% environ; cf. Tableau VI). 
 
 
Tableau VI. Erreurs systématiques en direction et en 
distance commises par les chiens (moyenne±erreur-type 
calculée sur 30 valeurs) et prédites par une surestimation 
d'un facteur de 1.2 de la parallaxe de mouvement inférée 
du point de départ. 
 
 
Trajet Aller 
 
Erreur angulaire 
Observée       Prédite 
Erreur de distance  
Observée        Prédite 
10x10 m 9±2° 6°   2±3% 4% 
20x20 m 8±1° 6° -7±3% 4% 
10x30 m 3±1° 5° -5±2% 4% 
30x10 m 1±1° 3° -9±3% 1% 
20x30 m 8±2° 6° -5±2% 5% 
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Figure. 11. Distributions globales des erreurs de distance (exprimées en pourcentage de 
la distance de retour correcte) et des erreurs de direction (exprimées en degrés) 
commises par les cinq chiens (N=150). 
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4. DISCUSSION 
 
Les résultats obtenus montrent donc que les chiens sont capables d'intégrer un trajet-
aller en L pour revenir au point de départ de ce trajet. Lorsqu'ils effectuent leur trajet-retour, 
les chiens commettent à la fois des erreurs aléatoires et erreurs systématiques. 
 En ce qui concerne la direction de retour, les erreurs aléatoires sont assez faibles: l'écart-
type de la distribution est de l'ordre de 9° quel que soit le type de trajet en L considéré. Pour 
comparaison, il a été estimé à 30° chez les hamsters ayant parcouru en pleine obscurité des 
trajets en L de 1x1, 1x2 ou 2x1m (cf. chapitre IV, paragraphe 5). En ce qui concerne les 
erreurs aléatoires sur la distance de retour, elles représentent en moyenne 13% environ de la 
distance de retour correcte. Les erreurs aléatoires affectant la direction de retour comme la 
distance de retour d'un animal comme le chien ou le hamster, qui doit estimer ses 
changements de direction dynamiquement car il ne dispose pas d'une boussole biologique, 
sont supposées être principalement dues à l'accumulation des erreurs de mesures (cf. chapitre 
III, paragraphe 3.1). Cependant les trajets-aller en L ne comprennent qu'une seule rotation de 
90°. Par conséquent, l'erreur aléatoire résultante reflète directement la précision avec laquelle 
cette unique rotation a été estimée, notamment par les canaux semi-circulaires horizontaux du 
système vestibulaire, et en aucune manière une accumulation d'erreurs aléatoires. La raison 
pour laquelle les chiens sont plus performants que les hamsters reste inexpliquée. Une 
différence évidente entre les deux expériences menées sur les hamsters et les chiens, est que 
les chiens mais pas les hamsters, pouvaient effectuer le trajet-retour en vision complète. Le fait 
que les chiens soient autorisés à voir l'environnement au cours de leur trajet-retour ne leur 
permet cependant pas de faire de correction car l'emplacement de la récompense n'est jamais 
la même d'un trajet sur l'autre. Par ailleurs, il est improbable que l'utilisation potentielle lors du 
trajet-retour du flux visuel ou de balises visuelles soit suffisante par elle-même pour réduire 
l'erreur directionnelle résultante. Elle pourrait éventuellement permettre de maintenir plus 
précisément un cap donné. Mais, de fait pour les deux espèces, l'animal suit une trajectoire 
assez rectiligne lors du trajet-retour avant d'effectuer des boucles de recherche. Ainsi, la 
direction de retour calculée est toujours proche de la direction de retour initiale, même lorsque 
le trajet-retour est effectué dans le noir (cas des hamsters). Les médiocres performances des 
hamsters pourraient avoir deux explications complémentaires. D'une part ils apparaissaient 
soumis à un stress assez important lorsqu'ils ont effectué la tâche de retour au nid après des 
trajets-aller en L. D'autre part ils tournaient sur eux-mêmes au point d'amassement avant 
d'effectuer le trajet retour, ce qui est à même d'introduire beaucoup de bruit dans leur 
estimation de la direction de retour. Au contraire les chiens ne semblaient pas être stréssés par 
la tâche, et prenaient immédiatement la direction de retour. 
 En plus des erreurs aléatoires, les chiens font aussi des erreurs systématiques qui se 
traduisent par un biais directionnel et un biais en distance. En particulier ils ont tendance à trop 
tourner à la fin du trajet aller. Ce biais directionnel est faible (1 à 9°, selon le rapport entre les 
deux segments du trajet en L), et peut être grossièrement expliqué par une surestimation (d'un 
facteur 1.2) de la parallaxe de mouvement inférée du point de départ. Comme nous l'avons vu, 
le biais directionnel observé chez les fourmis (cf. chapitre III, paragraphe 3.2) et les hamsters 
(cf. chapitre IV, paragraphe 3.2) après différents types de trajets-aller est plus grand que celui 
observé chez les chiens: il correspond à une surestimation par un facteur de biais de 1.6 plutôt 
que de 1.2. L'hypothèse de la surestimation de la parallaxe de mouvement inférée du point de 
départ ne peut cependant pas rendre compte de la minoration de la distance de retour (de 
l'ordre de 6%) commise par les chiens. Les hamsters aussi tendaient très légèrement (moins 
que les chiens) à sous-estimer la distance de retour (cf. chapitre IV, paragraphe 4.2). Il faut 
bien reconnaître que cette hypothèse d'une surestimation de la parallaxe de mouvement 
inférée du point de départ n'est pas pleinement satisfaisante pour rendre compte du biais 
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directionnel des chiens (bien que ce soit la meilleure hypothèse dont on dispose à ce jour). 
Non seulement, le pattern des erreurs systématiques angulaires prédit est moins contrasté que 
le pattern observé, mais encore la distribution des erreurs angulaires n'est pas simplement 
décalée vers les valeurs positives, mais affiche une certaine dissymétrie qui n'est pas prédite: le 
mode reste proche de 0°, mais la moyenne est positive en raison d'un excès de représentation 
des erreurs angulaires positives (cf. Figure 11b). A l'inverse, la distribution des erreurs en 
distance (cf. Figure 11a) est déportée vers les valeurs négatives mais demeure symétrique. Les 
raisons sous-jacentes à l'obtention de telles distributions d'erreurs restent obscures. 
Le simple fait que la distance de retour observée soit systématiquement (en moyenne) 
inférieure à la distance de retour correcte reste inexpliqué. D'un côté, les chiens peuvent 
simplement avoir sous-estimé cette distance de retour. Ce qui voudrait dire que le mécanisme 
neuronal de l'intégration du trajet est basé sur une approximation de la formule mathématique 
qui fournit une estimation légèrement trop courte de la distance de retour. D'un autre côté, les 
chiens peuvent ne pas avoir sous-estimé la distance de retour mais peuvent avoir tendance à 
chercher la récompense en débutant des boucles de recherche légèrement avant que le vecteur 
de retour ne soit remis à zéro, peut-être parce qu'ils veulent ainsi éviter de chercher trop loin. 
Malheureusement, la comparaison avec d'autres espèces apparaît difficile car aucunes données 
ne sont disponibles concernant la distance de retour estimée après des trajets-aller forcés pour 
lesquels les changements de direction à droite et à gauche ne se compensent pas. L'hypothèse 
de Wittmann & Schwegler (1995) - les animaux commenceraient à intégrer leur trajet-aller 
seulement après avoir parcouru une certaine distance (cf. chapitre III, paragraphe 3.2) - rend 
finalement bien compte du pattern des erreurs systématiques commises par les chiens à la fois 
en direction et en distance. Il apparaît en effet sur la Figure 9 que les résultats des chiens en 
termes d'erreurs systématiques (majoration de la rotation finale et minoration de la distance de 
retour) s'expliquent bien si on admet que les chiens n'ont commencé à intégrer leur trajet-aller 
qu'après avoir parcouru 4 m depuis le point où ils sont relâchés. Cependant, une telle 
hypothèse ne rend pas compte de l'asymétrie de la distribution des erreurs angulaires. Plus 
théoriquement, il est difficile d'imaginer une raison plausible à une telle explication qui, nous 
l'avons vu, peut se justifier pour les insectes mais pas pour les mammifères. 
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VI. DISCUSSION GÉNÉRALE ET CONCLUSION 
 
L'intégration du trajet constitue un processus de navigation élémentaire, grâce auquel un 
animal peut mémoriser, de manière dynamique, la relation spatiale existant entre son 
emplacement courant et l'emplacement de son point de départ. La charge mnésique induite par 
ce processus est donc extrêmement limitée, puisqu'elle se réduit à un vecteur, c'est-à-dire à une 
direction et une distance. La gestion de cette mémoire n'est cependant pas triviale, puisque son 
contenu doit être réactualisé en permanence au cours du déplacement, en utilisant les 
informations qui sont générées par le déplacement lui-même et qui permettent d'en estimer les 
paramètres cinématiques fondamentaux. La capacité des animaux à intégrer leur trajet pour 
revenir à leur point de départ est connu depuis longtemps, tant chez les invertébrés que chez 
les vertébrés. On peut aussi noter que le rôle de l'intégration du trajet ne se limite pas 
nécessairement à revenir en un lieu donné en ligne droite. Elle peut permettre en effet, 
combinée à un mécanisme de recherche, à un animal d'effectuer des boucles de déplacements 
autour d'un emplacement mémorisé (Benhamou 1994, Müller & Wehner 1994). 
Il est apparu assez clairement, même aux premiers auteurs qui se sont intéressés à la 
question à la fin du 19ième siècle, que la capacité d'un animal à intégrer son trajet reposait sur 
des estimations de certains paramètres de son déplacement, en particulier les translations et les 
rotations. En l'absence d'une formalisation rigoureuse du problème cependant, la manière dont 
les informations translationnelles et rotationnelles doivent être combinées est restée longtemps 
obscure. Ce manque de formalisation n'a pas empêché le développement d'expériences 
démontrant dans quelles conditions un animal pouvait ou ne pouvait retourner à son point de 
départ par intégration du trajet. Néanmoins, seule une formalisation rigoureuse peut permettre 
de comprendre vraiment pourquoi. 
La première approche formelle de la question, due à Jander (1957), était 
mathématiquement fausse bien qu'elle paraisse intuitivement correcte. La situation dans 
laquelle se sont déroulées ses expériences sur l'orientation des fourmis était cependant telle 
que sa formalisation constituait une bonne approximation. Ses conclusions sur la manière 
dont les fourmis s'orientent par rapport à une source lumineuse peuvent donc être considérées 
comme globalement correctes, même si elles sont fausses au niveau du détail du traitement de 
l'information. Les situations naturelles étant très variées, on peut difficilement se contenter 
d'une formalisation approximative valable dans quelques cas particuliers. C'est pourquoi une 
formalisation rigoureuse de l'intégration du trajet, respectant les lois de la physique (et donc de 
la trigonométrie) s'est avérée nécessaire. Elle a débuté avec les travaux de Barlow (1964) et de 
Mittelstaedt & Mittelstaedt (1973) et s'est poursuivie jusqu'à nos jours. 
L'étude de l'intégration du trajet appartient cependant au domaine des sciences 
biologiques, et plus particulièrement des sciences du comportement, et non au domaine des 
sciences physiques. Cela confère à la modélisation de ce processus, aussi rigoureuse soit elle, 
un contenu plus phénoménologique que réellement explicatif. En sciences physiques, en effet, 
un modèle est défini généralement comme une construction théorique qui décrit avec 
précision un large ensemble d'observations sur la base seulement de quelques éléments, et qui 
donne des prédictions bien définies sur les résultats de futures observations. Les sciences 
biologiques du comportement ont adopté en principe la même définition de ce qu'un modèle 
doit être. On est cependant ici confronté à l'immense complexité des mécanismes biologiques 
(notamment à leur grand nombre de degrés de liberté et à leur plasticité), ainsi qu'au manque 
de connaissance concernant les éléments neurobiologiques qui sous-tendent leur objet 
d'étude. Il apparaît alors évident que les modèles comportementaux ne puissent être à la fois 
aussi bien structurés et aussi réalistes que les modèles physiques:  les modèles 
comportementaux les plus réalistes ne peuvent finalement bénéficier que d'une structure 
formelle assez lâche, tandis que ceux qui sont les plus rigoureux perdent nécessairement en 
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réalisme. Les différents modèles développés pour formaliser l'intégration du trajet sont de 
nature assez différente, selon les préoccupations de leurs auteurs.  
 Ainsi, le modèle développé par Mittelstaedt & Mittelstaedt (1973, 1982) peut être 
considéré comme un outil permettant de mettre en évidence le minimum nécessaire à un 
animal pour exécuter la tâche de retour au nid de manière optimale, c'est-à-dire effectuer un 
retour en ligne droite au point de départ, sans erreurs. Dans la plus pure tradition cybernétique 
telle qu'elle était en vigueur à cette époque, ces auteurs pensaient réellement avoir formalisé les 
mécanismes neurobiologiques à l'œuvre dans l'intégration du trajet. Il y a en fait une 
indépendance formelle entre les différents niveaux de description mathématique et 
neurobiologique (Marr 1982). Cela implique, en particulier, que les modèles mathématiques du 
comportement peuvent difficilement servir de guide pour comprendre comment le système 
nerveux fonctionne (Churchland & Sejnowski 1988). En d'autres termes, la description 
mathématique épurée d'un processus comportemental ne permet pas de comprendre comment 
le système nerveux s'y prend pour l'implémenter. Tout au plus peut-il ouvrir quelques pistes 
de recherche en mettant en évidence quels sont les paramètres les plus pertinents. 
La même erreur d'appréciation a été commise par Wehner & Wehner (1986) et Müller & 
Wehner (1988). Rejetant à juste titre le modèle trigonométrique développé par Mittelstaedt & 
Mittelstaedt (1973, 1982), car il s'avérait incapable de prédire les erreurs systématiques 
observée dans certaines conditions, ils ont proposé un modèle de somme pondérée sous 
prétexte que le système nerveux gérerait mieux les additions et les multiplications que les 
fonctions trigonométriques. Outre le fait que ledit modèle a du être finalement tellement 
modifié pour rendre compte des données qu'il en a perdu sa simplicité initiale (passant d'une 
forme de somme pondérée à une forme polynômiale du 3ième degré), force est de constater qu'il 
ne constitue qu'un "modèle réduit" de la réalité. Sa valeur descriptive a pu atteindre un niveau 
arbitrairement élevé grâce à des ajustements continuels ad hoc, mais sa valeur explicative, en 
termes de mécanismes biologiques, chute d'autant que sa complexité et sa précision 
augmentent, car il ne repose sur aucun fondement théorique solide. 
Le modèle développé par Benhamou et al. (1990) procède d'une approche radicalement 
différente. La question qu'ils ont soulevée - l'influence des erreurs d'estimation des paramètres 
du déplacement sur l'erreur résultante dans l'emplacement mémorisé du point de départ - ne 
concernait en rien la manière dont le système nerveux pouvait implémenter le processus 
d'intégration du trajet. Ils ont considéré a priori que le résultat du processus était 
mathématiquement exact en moyenne, sans se soucier de la manière dont le système nerveux 
pouvait s'y prendre pour y parvenir. Un tel modèle permet de faire certaines prédictions, mais 
seulement dans le domaine limité qui le concerne car les mécanismes biologiques sous-jacents 
sont alors largement ignorés. 
Modéliser un processus comportemental en général, et l'intégration du trajet en 
particulier, implique cependant la volonté de comprendre les mécanismes biologiques sous-
jacents. Le modèle doit donner une image simplifiée de la réalité: il ne doit prendre en compte 
que les mécanismes essentiels au phénomène. L'image de la réalité ne doit pourtant pas être 
simplifiée au point qu'elle perde tout contact avec le réel, et les prédictions du modèle doivent 
représenter adéquatement les données observées. La question est alors: jusqu'à quel point les 
prédictions doivent-elles être représentatives des données? Ceci, précisément, dépend de la 
manière avec laquelle on envisage la finalité du modèle. Si l'aspect retenu par la modélisation 
est la nature de la tâche exécutée par l'animal, le modèle va chercher à donner une description 
globale de cette tâche, et négligera pour une grande part les déviations observées relativement 
à cette description, considérant ces déviations comme de simples perturbations. Plus l'accent 
de la modélisation s'éloigne de la nature globale de la tâche pour s'intéresser à la manière dont 
la tâche est exécutée par animal, plus les événements considérés jusqu'alors comme des 
perturbations devront être intégrés au modèle. 
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Comme nous l'avons vu (chapitre III), les différents modèles d'intégration du trajet sont 
pratiquement équivalents au plan mathématique. Ainsi le modèle de Mittelstaedt & 
Mittelstaedt (1973, 1982) et celui de Benhamou et al. (1990) ne sont que deux manières de 
décrire une même réalité mathématique, la première sous forme de coordonnées cartésiennes 
en mode exocentrique, la seconde sous forme de coordonnées polaires en mode égocentrique. 
Quant au modèle de Müller & Wehner (1988), conçu par ses auteurs dans une approche très 
différente, il s'avère à l'analyse n'être rien de plus qu'une approximation biaisée d'un modèle 
mathématique classique en coordonnées polaires. Si l'on veut aller au-delà d'une simple 
description phénoménologique pour aborder les mécanismes neurobiologiques sous-jacents, il 
faut d'abord et avant tout se poser la question du principe du traitement de l'information à 
l'œuvre dans l'intégration du trajet. Une telle question est certainement plus pertinente que 
celle de savoir si le calcul neuronal impliqué se rapproche plus d'une opération 
trigonométrique ou d'une opération polynômiale. 
Dans le domaine spatial, la question du principe du traitement de l'information se pose 
avant tout en terme de système de coordonnées. La manière la plus simple, au plan 
mathématique, de décrire un phénomène spatial consiste à recourir à une "vue du dessus", 
exprimée en coordonnées cartésiennes. C'est l'approche choisie par Mittelstaedt & Mittelstaedt 
(1973, 1982). Bien que l'on en ait pas la preuve formelle, il semble peu probable que les 
animaux recourent à un tel artifice. Les problèmes spatiaux auxquels ils sont confrontés 
s'expriment  généralement en termes de direction et/ou de distance. C'est pourquoi il semble 
nettement plus plausible que le système nerveux résolve ces problèmes dans le cadre d'un 
système de coordonnées polaires. Dans le cas particulier de l'intégration du trajet, qui requiert 
une réactualisation continuelle de la mémoire au cours du déplacement, le principe général du 
traitement de l'information semble donc reposer sur un processus polaire récurrent. Les 
modèles formels d'intégration du trajet développés depuis une dizaine d'années (Müller & 
Wehner 1988; Benhamou et al. 1990; Fujita et al. 1990; Wittmann & Schwegler 1995; 
Hartmann & Wehner 1995) sont tous de ce type. 
Si la question du type de coordonnées semble réglée, la plupart des chercheurs 
s'accordant sur un codage en coordonnées polaires, la question du mode de codage - 
égocentrique ou exocentrique - ne bénéficie pas en revanche d'une réponse aussi unanime. 
Nous avons vu que l'intégration du trajet pouvait être formalisée aussi bien en mode 
égocentrique, où le référentiel est défini par la position courante de l'animal, qu'en mode 
exocentrique, où le référentiel est défini par une origine et une direction de référence fixes de 
l'environnement. Au plan mathématique, les deux cadres de référence sont strictement 
équivalents. Il paraît néanmoins intéressant de revenir sur cette question au plan biologique. 
Le mode égocentrique ne pose pas de problème particulier puisque c'est la position de l'animal 
qui sert directement de référentiel. Notons cependant que dans ce cadre, ce sont les 
changements de directions (rotations) qui constituent l'information angulaire pertinente. En 
revanche, pour qu'un animal puisse intégrer son trajet en mode exocentrique, il faut qu'il 
puisse disposer d’un point-origine et d’une direction de référence. L'information angulaire 
pertinente est donc la direction du mouvement par rapport à la direction de référence. Le 
point-origine peut correspondre simplement au point de départ du trajet-aller. Le problème de 
la direction de référence est plus délicat. En ce qui concerne les insectes, notamment les 
hyménoptères, cette direction de référence peut être fournie par une boussole solaire (ou basée 
sur le pattern de polarisation de la lumière du ciel) ou par une boussole magnétique. Les 
mammifères terrestres pourraient quant à eux estimer la direction de leur mouvement par 
rapport à une direction de référence arbitraire en sommant les signaux émanant de leur 
centrale inertielle naturelle, l’appareil vestibulaire, et en particulier les canaux semi-circulaires 
horizontaux. Des données électrophysiologiques montrent que les mammifères sont bel et 
bien capables de gérer une direction de référence stable sur des espaces restreints, en liaison 
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avec la configuration de repères visuels. En effet, il existe des cellules dites d’orientation de la 
tête qui sont des neurones que l’on trouve notamment dans le postsubiculum et dans les 
noyaux antérieur et dorso-latéral du thalamus, et qui témoignent de l’existence d’une direction 
de référence initialement fournie par le système vestibulaire puis mémorisée en relation avec la 
distribution des repères visuels localement perceptibles (cf. revue de Poucet & Benhamou 
1997). Cependant, en raison de la nature inertielle du signal, cette direction de référence ne 
peut pas rester fiable de manière autonome sur de grandes distances, et son rôle apparaît 
plutôt lié à l'utilisation d'un référentiel fourni par des repères environnementaux (Benhamou 
1998). 
Ainsi, chez les mammifère terrestres, qui intègrent leur trajet en recourant seulement à 
des informations dynamiques (c'est-à-dire sans référence directionnelle extérieure) il semble 
finalement assez probable que l'ensemble du processus d'intégration du trajet fonctionne en 
mode purement égocentrique, depuis les entrées sensorielles jusqu'à la sortie motrice. En 
particulier, les canaux semi-circulaires horizontaux peuvent fournir directement l'information 
angulaire pertinente sur les changements de direction. L'interface entre les entrées sensorielles 
et la sortie motrice pourrait être prise en charge par le noyau caudé (Potegal 1972, 1982). Chez 
les insectes disposant d’une boussole solaire ou magnétique, on peut envisager aussi bien un 
codage égocentrique qu'un codage exocentrique. Dans les deux cas, la direction donnée par la 
boussole sert de direction de référence. Dans le premier cas, l'animal estime ses changements 
de direction à partir de la différence des directions successives de son déplacement, et 
l'intégration du trajet fournit alors directement la direction du nid par rapport à l'orientation 
courante de son corps. Dans le second cas, l'animal se contente d'estimer la direction du 
mouvement; l'intégration du trajet fournie alors la direction du nid par rapport à la direction de 
référence, et l'animal doit calculer la valeur du changement de direction qu'il doit effectuer 
pour aligner son corps dans la direction du nid pour amorcer son trajet-retour. Qu'il fonctionne 
en mode égocentrique ou exocentrique, le système nerveux doit donc effectuer un 
changement de système de coordonnées angulaires, soit en entrée (mode égocentrique) soit en 
sortie (mode exocentrique). On peut même envisager pour les insectes un mode mixte égo-
exo-centrique, où le point origine est défini par l'emplacement courant de l'animal, et la 
direction de référence est fournie par la boussole. En fait, si ce mode peut être rigoureusement 
défini au plan mathématique, il est indistingable d'un mode purement exocentrique au plan 
neurobiologique. En effet, les modes égocentrique et exocentrique fournissent des estimations 
de distance qui sont strictement équivalentes (la distance ne dépendant pas du sens dans 
lequel on la mesure). La distinction ne peut donc se faire qu'au niveau de la référence 
directionnelle. Or le mode exocentrique et le mode mixte égocentrique (en terme de point-
origine) - exocentrique (en terme de direction-origine) sont équivalents de ce point de vue. 
Peut-être même la solution est-elle multiple. Le système nerveux est probablement capable de 
manipuler l'information spatiale sous plusieurs formats simultanément. 
Finalement, chez les insectes comme chez les mammifères, seules des études 
électrophysiologiques permettront, une fois que les structures nerveuses principalement 
impliquées dans l'intégration du trajet auront été identifiées, de déterminer de manière fiable si 
l'intégration du trajet repose sur un codage égocentrique ou sur un codage exocentrique. En 
effet, comme le fait remarquer Benhamou (1997b), si l'animal intègre son trajet en mode 
exocentrique, le signal résultant devrait être insensible à l’orientation de l'animal, puisque ce 
signal code pour l'emplacement courant de l’animal relativement à son point de départ et une 
direction de référence arbitraire. Ce signal ne devrait donc pas varier lorsque l’animal effectue 
une simple rotation sur place à une distance quelconque de son point de départ, mais il devrait 
varier dans tous les autres cas. En revanche, si l'animal intègre son trajet en mode 
égocentrique, le signal résultant devrait être très sensible à l'orientation de l'animal puisque ce 
signal code pour l’emplacement courant du point de départ relativement à la position courante 
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(emplacement et orientation) de l’animal. En particulier ce signal ne devrait pas varier lorsque 
l’animal effectue un cercle autour de son point de départ à une distance quelconque de celui-
ci, mais la composante directionnelle de ce signal devrait varier périodiquement lorsque 
l’animal tourne sur place (avec la même fréquence que celle de la rotation de l'animal). 
Aucune étude électrophysiologique, à ma connaissance, n'a encore été menée sur 
l'intégration du trajet. Quelques modèles neuromimétiques ont néanmoins été publiés. Un 
premier modèle proposé par McNaugthon et al. (1991, 1995) indiquait simplement comment 
un réseau de neurones hypothétique peut facilement calculer la direction du déplacement par 
rapport à une direction de référence arbitraire inertielle en sommant les signaux vestibulaires 
de changement de direction. Ce modèle est d'un intérêt extrêmement limité en ce qui concerne 
l'intégration du trajet, parce qu'il ne propose aucun moyen pour combiner rotations et 
translations. Le modèle développé par Maurer (1993, 1998) est beaucoup plus intéressant, 
justement parce qu'il considère précisément la manière avec laquelle un réseau de neurones 
assez complexe peut combiner rotations et translations pour réactualiser l'emplacement relatif 
du point de départ. Il n'est en fait pas très surprenant qu'un réseau de neurones formels d'une 
certaine complexité puisse, par "apprentissage" reproduire les résultats obtenus par une 
modélisation mathématique classique. Un véritable progrès aura été réalisé lorsqu'on aura pu 
formaliser un modèle neuromimétique capable d'implémenter le processus d'intégration du 
trajet (et reproduisant les erreurs systématiques observées) et ayant une organisation interne 
proche de celle d'une structure nerveuse dont on aura pu montrer par ailleurs l'implication 
réelle dans ce processus (par exemple le noyau caudé chez les mammifères). Pour le moment, 
on est loin du compte. Les modèles neuromimétiques d'intégration du trajet proposés par 
Hartmann & Wehner (1995) et par Wittmann & Schwegler (1995) apparaissent dans ce cadre 
sans grand intérêt. Ils ont tous les deux été conçus pour implémenter pas à pas une 
formulation mathématique d'intégration du trajet, le premier la formulation empirique 
développée par Müller & Wehner (1988) et le second la formulation mathématiquement 
exacte en mode exocentré. Au delà de l'intérêt intellectuel que l'on peut trouver à reformuler 
une expression mathématique sous forme connexioniste, force est de constater que de tels 
modèles n'apportent aucun éclairage nouveau sur le processus étudié. 
Au plan comportemental, très peu de travaux expérimentaux ont montré qu'en l'absence 
de tout repère, un mammifère pouvait revenir à son point de départ en recourant à l'intégration 
du trajet. Dans les premières études liées à cette question (Mittelstaedt & Mittelstaedt 1980; 
Etienne et al. 1985, 1986, 1988) l'animal devait seulement intégrer les rotations effectuées au 
centre de l'arène pour prendre une direction de retour correcte. Dans cette situation très 
simplifiée, non seulement l'animal n'avait aucun besoin de calculer la distance de retour, car 
son nid se trouvait à la périphérie de l'arène expérimentale, mais surtout il n'effectuait au cours 
de son trajet-aller qu'un seule translation, durant laquelle il tourne systématiquement le dos à 
son nid. Comme nous l'avons vu, une telle translation n'entraîne aucun changement dans 
l'estimation de la direction du nid. En d'autres termes, l'animal avait la possibilité de négliger 
complètement la distance de translation effectuée (y compris pour le calcul de la distance-
retour; l'animal attend alors simplement de venir buter contre le mur d'enceinte pour chercher 
son nid). Même si l'animal la prenait en compte pour estimer la distance-retour, la résolution 
de la tâche de retour au nid n'impliquait à aucun moment de combiner les mesures de rotations 
et de translations. Or l'intégration du trajet est justement un processus par lequel un animal 
combine translations et rotations pour estimer l'emplacement relatif de son point de départ. Il 
est donc nécessaire, pour étudier les bases mêmes de ce processus, de faire effectuer aux 
animaux un trajet-aller tel qu'au moins une translation soit orientée dans une direction qui ne 
pointe pas vers ou à l'opposé du point de départ. Le trajet-aller le plus simple répondant à ce 
critère est un trajet bi-segmenté, en forme de L par exemple. Les travaux sur le hamster et sur 
le chien présentés dans cette thèse font donc partie des très rares études expérimentales à avoir 
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aborder la question de l'intégration du trajet chez les mammifères dans son aspect le plus 
essentiel. 
L'expérimentation sur le hamster et celle sur le chien ont permis d'abord de montrer que 
ces animaux étaient bien capables de revenir à leur point de départ en intégrant un trajet-aller 
bi- ou multi-segmenté. Elles ont en définitive permis de quantifier précisément les erreurs 
systématiques et aléatoires que ces animaux pouvaient commettre dans l'estimation de 
l'emplacement de leur point de départ par intégration de leur trajet-aller. Les erreurs aléatoires 
permettent d'apprécier la précision des systèmes de mesure des paramètres du trajet. Même 
chez les chiens, où la précision apparaît bien meilleure que chez les hamsters, les rats (d'après 
les résultats de Benhamou 1997a) ou les humains (d'après les résultats de Sauvé 1989), l'erreur 
aléatoire résultante après un trajet-aller en L, ne comportant donc qu'un seul changement de 
direction, reste élevée. Comme de plus les erreurs aléatoires vont s'accumuler au cours du 
trajet lorsque celui-ci va comporter un nombre croissant de changements de direction, l'erreur 
aléatoire résultante après un trajet long et sinueux sera considérable. On est loin de la 
performance de certains hyménoptères comme la fourmi du désert (Wehner & Wehner 1990). 
Cela confirme que chez les mammifères terrestres, l'intégration du trajet pur (non associée à 
des repères environnementaux) ne peut probablement avoir qu'un rôle dans l'orientation à 
petite échelle. De leur côté, les erreurs systématiques nous renseignent sur la manière dont le 
système nerveux implémente le processus d'intégration du trajet. La meilleure manière dont 
on est arrivé à rendre compte de ces erreurs systématiques, tant chez les hamsters que chez les 
chiens (ainsi que le fourmis), a consisté à considérer que ces animaux surestiment l'effet des 
translations sur la direction relative du point de départ. Une telle loi empirique reste cependant 
attachée au seul niveau comportemental et ne concerne donc pas le niveau neuronal. De plus, 
comme nous l'avons vu, elle n'est pas entièrement satisfaisante car elle ne rend que 
partiellement compte des données observées. Néanmoins, elle constitue une première étape 
intéressante dans une approche neuropsychologique de l'intégration du trajet, en fournissant  
un début de piste qui reste à explorer. 
Telle que nous l'avons abordée dans cette thèse, l'intégration du trajet est un processus 
qui permet à un animal de garder en mémoire l'emplacement relatif d'un lieu particulier, le 
point de départ. On peut légitimement se demander si un animal passant successivement par 
plusieurs lieux pourrait mémoriser simultanément l'emplacement relatif des différents lieux. 
Dans une étude à laquelle j'ai d'ailleurs participé (Etienne, Hurni, Maurer & Séguinot 1991), 
des hamsters étaient entraînés à faire la navette entre leur nid et un lieu d'approvisionnement, 
en l'absence de tout repère environnemental (visuel, olfactif ou tactile). Il a ainsi pu être montré 
que les hamsters sont effectivement capables de mémoriser simultanément l'emplacement de 
ces deux lieux. De la même manière, les abeilles semblent capables de mémoriser par 
intégration du trajet l'emplacement de leur ruche, où elles reviennent en ligne droite après avoir 
exploré leur environnement et trouvé une source de nourriture, et l'emplacement de cette 
source de nourriture, dont elle communique les coordonnées en direction et distance par le 
biais de la "danse en huit". Il faut cependant rester prudent dans les conclusions que l'on 
pourrait tirer de ces deux exemples. Dans les deux cas, en effet, le trajet final effectué entre les 
deux lieux s'effectue en ligne droite, vers un lieu et à l'opposé de l'autre. Finalement, 
l'emplacement relatif du nid pour un animal quittant la source de nourriture pour regagner son 
nid et l'emplacement relatif de la source de nourriture pour cet animal quittant son nid pour 
revenir lui-même (dans le cas des hamsters) ou par congénères interposés (dans le cas des 
abeilles) à la source de nourriture s'expriment de manière similaire, puisque seul le sens du 
vecteur a changé. Ainsi, un animal qui fait la navette entre deux buts peut se contenter de 
réactualiser l'emplacement relatif d'un seul but, par exemple son nid, au cours de ses 
déplacements. Pour retourner à la source de nourriture, il lui faudra juste stocker dans une 
mémoire à long terme l'emplacement relatif du nid au moment où il quitte la source de 
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nourriture pour rejoindre son nid. De nouveau à son nid, il lui suffira d'effectuer le trajet 
inverse à celui spécifié par le vecteur mémorisé à long terme pour retourner à la source de 
nourriture (ou indiquer son emplacement aux congénères dans le cas des abeilles). 
Les résultats obtenus avec un animal qui fait la navette entre deux buts ne permettent 
donc pas de tirer de conclusions quant à sa capacité à réactualiser l'emplacement de plusieurs 
lieux simultanément. Comme nous l'avons vu, les déplacements qui se résument à une 
translation vers, ou à l'opposé, d'un lieu mémorisé par intégration du trajet constituent un cas 
très particulier qui ne demande aucune réactualisation de la direction du but qui reste 
constante. Si l'animal effectue un trajet complexe, l'emplacement relatif de chacun des lieux va 
varier de manière indépendante les uns des autres, selon leurs distances et leurs directions 
propres. La question devient donc: le système nerveux d'un animal est-il capable d'effectuer en 
parallèle  la réactualisation de l'emplacement relatif de plusieurs lieux simultanément lorsqu'il 
effectue un trajet complexe (impliquant au moins une translation qui ne soit dirigée ni vers ni à 
l'opposé d'aucun des lieux considérés) ? La réponse est pour le moment inconnue, mais la 
réponse pourrait bien être négative. Chez les hyménoptères par exemple, le seul lieu vraiment 
important est le nid, et les autres lieux d'intérêt comme les sources de nourriture sont 
généralement atteintes par des déplacements en navette à partir du nid. Chez les mammifères, 
qui ont généralement plusieurs gîtes, il existe de nombreux mécanismes d'orientation 
(utilisation de repères visuels, de réseaux de pistes olfactives) leur permettant de s'orienter 
dans leur domaine vital (cf. revue de Benhamou 1998). Ainsi, ils pourraient se contenter de 
mémoriser par intégration du trajet l'emplacement du dernier abri rencontré pour y revenir 
rapidement en cas de besoin.  
Le processus d'intégration du trajet reste finalement assez mal connu dans ses aspects 
les plus fondamentaux. Les travaux théoriques et expérimentaux présentés dans cette thèse 
ont, je l'espère, contribué à éclaircir son mode de fonctionnement en considérant une situation 
minimaliste, sans interférence avec d'autres processus de mémorisation spatiale. La majorité 
des études récentes qui se sont intéressées à l'intégration du trajet ont finalement négligé son 
fonctionnement basique pour se focaliser sur les interactions qui pouvaient exister entre le 
processus d'intégration du trajet et un processus de traitement de l'information fournie par des 
repères visuels. Les résultats les plus clairs concernent les hyménoptères, chez qui l'intégration 
du trajet apparaît fonctionner de manière prioritaire, indépendamment des repères visuels. 
Ainsi quand une abeille ou une fourmi rentre à son nid, elle attend d'avoir remis à zéro son 
intégrateur de trajet avant de prendre en compte les repères visuels familiers rencontrés 
(Wehner et al. 1996). Ce résultat est finalement logique, compte tenu du degré de précision de 
l'intégration du trajet et de la faible résolution de la mémoire visuelle de ces insectes (d'après 
Gould 1987, la résolution de la perception visuelle d'une abeille est de 1°-2°, mais les images 
environnementales sont stockées avec une plus faible résolution, de l'ordre de 3°-6°). Chez les 
mammifères, de nombreuses études ont été menées par l'équipe d'Ariane Etienne (Etienne et 
al. 1990a,b, 1993, 1995a,b) sur le hamster dans des situations où l'intégration du trajet et 
l'utilisation de repères visuels fournissent des informations spatiales contradictoires. Ces 
études font état de nombreuses interactions possibles entre les deux processus. Il s'agit là d'un 
sujet que je n'aborderai que brièvement car il va bien au-delà des objectifs de cette thèse, et il 
s'avère être d'une redoutable complexité. La capacité des rongeurs à mémoriser un 
emplacement en relation avec des repères visuels est maintenant bien connue. Le rôle des 
informations dynamiques - les mêmes qui sont utilisées par ailleurs dans l'intégration du trajet 
- dans ce processus de mémorisation commence à être reconnu (cf. Poucet & Benhamou 
1997). La précision de l'emplacement du point de départ mémorisé en relation avec des repères 
visuels dépend de la disposition spatiale des repères, mais pas de la longueur et/ou de la 
sinuosité du trajet parcouru avant de revenir à proximité, contrairement à la précision de 
l'emplacement du point de départ mémorisé par intégration du trajet. Il n'est donc pas 
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surprenant d'obtenir des résultats assez variables, et donc difficiles à interpréter, selon la 
disposition des repères visuels, la longueur et la sinuosité du trajet-aller, et la nature et 
l'importance du conflit entre les deux mémoires. Les rôles des informations dynamiques, 
notamment vestibulaires et/ou kinesthésiques, et des informations statiques fournies par les 
repères visuels apparaissent si entremêlés que la résolution complète du puzzle risque de 
demander encore beaucoup de travail et d'efforts d'imagination. 
Pour finir je voudrais mentionner que les processus d'intégration du trajet et de 
mémorisation spatiale basée sur des repères visuels ne rentrent pas nécessairement en conflit, 
comme c'est le cas quand chacun d'eux fournit une information contradictoire sur 
l'emplacement du but. En effet, dans certaines circonstances, on peut imaginer que ces deux 
processus  puissent être combinés. Cartwright & Collett (1987) ont par exemple suggéré que 
les abeilles associaient la direction et la distance de la ruche au panorama perçu à partir de 
certains lieux d'approvisionnement. Benhamou et al. (1990) ont élargi cette proposition en 
imaginant qu'un animal pouvait associer au panorama perçu d'un lieu privilégié les vecteurs 
codant pour la direction et la distance des autres lieux privilégiés, formant ainsi un réseau de 
"poteaux indicateurs" mnésiques. Jusqu'à présent aucun travail expérimental n'est venu 
confirmer ou infirmer ces hypothèses. Une expérience récente (Etienne, Maurer & Séguinot 
1996; Etienne et al. 1998) indique cependant que le hamster aurait la possibilité d'associer un 
vecteur de retour à des repères visuels, et même de combiner différents vecteurs pour 
"calculer" le vecteur de retour. 
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